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FIELD STUDIES AND EXPERIMENTAL 
METHODS IN TAXONOMY 


BY A. MUNTZING, O.-TEDIN AND G. TURESSON 
HILLESHOG AND WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 





bt e- question of the real nature of the species is one of the central 
problems of biology, and the attempts to reach a proper delimita- 
tion of species and an adequate grouping of the diversity of animals 
and plants in taxonomical units have always attracted considerable 
interest. 

With the discovery of the fundamental laws of heredity, and with 
the rapid development of the science of genetics, new facts and points of 
view have entered into the species discussion, and quite new methods 
of research have been suggested and put into use. Obviously these new 
methods and ideas do not likely escape the criticism from the represen- 
tatives of traditional taxonomy. As yet they are far from being generally 
accepted, although they seem to gain ground steadily. Apart from direct 
criticism attempts have been made to assimilate the results of experi- 
mental research with traditional taxonomy, without changing essentially 
the species-concept handed down from previous generations of out- 
standing botanists. Such an attempt to reconcile the old terms with 
modern experimental results has recently been made by the Swedish 
botanist Du R1ETz (1930). According to our opinion, however, Du RIETZ 
underrates the importance of experimental research in many questions 
of great weight. Further, in many instances he delivers a direct cri- 
ticism on some of its fundamental ideas. Since, finally, his paper is 
not free from direct misinterpretations, we have considered it necessary 
to give a brief counter-criticism, taking at the same time the opportunity 
to state as exactly as possible our own opinion on some of the problems 
and concepts of experimental taxonomy. 


I. 


The fundamental principle in the grouping of individuals in taxo- 
nomical units of different rank is, according to Du RIETZ, »the lines or 
zones of discontinuity formed in the series of biotypes by geographical, 
ecological or physiological isolation» (1. c. p. 413). It is evident from 
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2 A. MUNTZING, O. TEDIN AND G. TURESSON 
his discussion, however, that he considers geographical isolation as by 
far the most important one. In direct opposition to this idea we main- 
tain that the genotypical constitution of the material is of prime im- 
portance for a natural grouping. Accordingly, we consider ecological 
and physiological isolation as of very much greater importance than 
merely geographical one. As a starting point for a more detailed discus- 
sion on our point of view, we may take Du RIETz’ definition of species 
(l. c. pp. 357—358): »The smallest natural populations permanently 
‘separated from each other by a distinct discontinuity in the series of 
biotypes, are called species. A species thus is a population consisting 
either of one strictly asexual and vital biotype, or of a group of 
practically undistinguishable, strictly asexual and vital biotypes, or of 
many sexually propagating biotypes forming a syngameon separated 
from all others by more or less complete sexual isolation or by com- 
paratively small transitional populations». 

As used by Du RIETZ, »sexual isolation» is a rather extensive con- 
cept, for it may be >either . . . geographical or . . . merely physio- 
logical . . . In the former case, the species concerned may be perfectly 
fertile with each other when brought together in an artificial way» 
(Il. c. p. 363). The morphological differences between two geogra- 
phically isolated populations do not need to be great, for »If all indi- 
viduals of one population differ constantly but very slightly from those 
of the other, many taxonomists will treat the two populations as parts 
(subspecies or varieties) of one species, while others (and among them 
myself) will keep them apart as separate species» (Il. c. p. 364). We 
agree with Du RIETZ that the degree of morphological difference is of 
no importance in distinguishing species and lower units. But if, for 
one reason or another, a species population has been split up in two 
or more geographically isolated parts, and if these parts differ from 
each other in certain morphological characteristics and give fertile and 
vital hybrids when artificially brought together, we do not consider the 
mere geographical isolation sufficient to rise those »part-populations» 
to the rank of species. They must, according to our opinion, be con- 
sidered as units of lower rank and be placed within one and the same 
species because of their genotypical similarity. 

The geographical distribution as the principal taxonomical criterion 
is also used by Du RIETZ in his definitions of the lower units, sub- 
species and variety. »A subspecies is a population of several biotypes 
forming a more or less distinct regional facies of a species» (I. c. p. 354). 
»A variety (varietas) is a population of one or several biotypes, forming 
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a more or less distinct local facies of a species» (I. c. p. 348). It seems 
rather difficult to draw a distinct line between »regional» and »local», 
and the geographical criterion therefore fails in giving a clear distinction 
between subspecies and variety. 

Also the limit between species and subspecies is indistinct. Accord- 
ing to Du RIETZ »The various subspecies of a species are continuously 
intergrading into each other, their delimitation thus being infinitely 
much more arbitrary than that of a species» (I. c. p. 355). However, 
two species are not always separated by »complete sexual isolation» 
and >distinct lines of discontinuity», but in many cases they may be 
combined by transitional populations of fertile and vital hybrids (I. c. 
pp. 376 and 377). Thus the relative size of the hybrid population 
(frequency of individuals or size of distribution area), perhaps also the 
relative size of the two units in question, must decide whether they are 
species or only subspecies. It is therefore evident that in many cases 
the difference between the species and the subspecies of Du RIETZ is 
only of quantitative nature. 

Our criticism of Du RIETZ’ definitions of the taxonomical units may 
be summarized in the statement, that they leave the internal relationship 
and the reaction between genotypical constitution and environment quite 
out of question. Even with these sacrifices, however, they do not 
adequately delimit species from subspecies, or subspecies from varieties. 
If these definitions are better than other definitions for descriptive taxo- 
nomy and for descriptive sociology we do not pretend to judge. But 
they assimilate very little, if anything, of the results and ideas of expe- 
rimental research and must therefore be rejected from our point of 
view. 

From the statement on page 362: »As the species concept is taken in 
this paper, it is necessary to distinguish at least four main types of 
species», and from the scheme of these four types that follows it is 
evident that Du RiETz has considerably modified his opinion of 1923: 
»Die Art . . . ist eine Art, ganz gleichgiiltig ob sie Diapensia lapponica, 
Viola tricolor oder Hieracium marginelliceps heisst. Irgend ein prin- 
zipieller Unterschied zwischen diesen Fallen liegt nicht vor» (Du RIETZ 
1923), which already has been criticised by TURESSON (1925), TEDIN 
(1925) and CLAUSEN (1927). In his statement of 1930 he apparently 
accepts one of the main ideas of TURESSON, viz. that the old species 
concept, even in new editions, includes natural units of widely different 
kinds. 

When, further, some of Du RIETZ’ »types of species» are distinguish- 











4 A. MUNTZING, O. TEDIN AND G. TURESSON 





able only by means of experiments, another allowance is made to the 
experimental methods. But still he considers it »a good bit of absurdity» 
if the results of experiments should change anything in the taxonomical 
grouping founded upon »unprejudiced field studies» (I. c. p. 362). In 
spite of all, Du RIETz sticks to tradition and seems to mean that a species 
must remain a species, whatever may be the results of experimental 
investigation. 

With all his acknowledgement that »The importance of genetical 
methods in species-taxonomy cannot, of course, be overrated», the 
author holds that »they tell us nothing . . . of what is most essential 
for grasping the species and their subordinate units», viz. »the variabi- 
lity of polymorphy in the wild populations» (1. c. p. 388). It is obvious 
that the actual polymorphy in nature can not be studied directly in the 
experimental garden. But the experiment offers information on other 
points, equally essential for the grasping of natural units and their 
mutual relations. 

The experiment is the only safe method to distinguish between 
genetical differences and mere modifications caused by outer agencies, 
even if in some rare cases it may be possible, with some degree of 
certainty, to guess whether a certain aberrant type is hereditary or not. 

Some af the annual Swedish species of Lamium, for instance, show 
a rather marked seasonal dimorphism. This is especially the case in 
Lamium intermedium, the summer-form of which is considerably 
different from the spring-form, habitually as well as in regard to details. 
Further, the different flowering-time of the two forms excludes crossing 
between them. Thus they may seem to comply with the requirements 
of »species» (sensu Du RiETz), and relying only upon field studies 
a taxonomist, using the terminology of Du RIETZ, might be in- 
clined to consider them as two distinct species. However, according 
to investigations by MUNTZING (results unpublished), the spring-form 
represents the new shcots from hibernating individuals of the sum- 
mer-form. The seeds of the spring-form germinate immediately and 
give rise to a new generation, the summer-form. Thus the experi- 
ment has shown that the morphological differences are caused only by 
environment, and that the two natural units are — isogeneous. Ob- 
viously this is not necessarily true of all plants with seasonal di- 
morphism, but it is equally obvious that only the experiment, not field 
studies, can give evidence on this point, which is of considerable im- 
portance for the understanding of the actual polymorphy. 

On the other hand, investigations by TURESSON (1919, 1922) have 
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shown, that individuals phenotypically identical in the habitat may 
have decidedly different genotypical constitution. The great majority 
of the individuals of for instance Atriplex-species, Centaurea jacea and 
Succisa pratensis, growing in certain beach habitats and salt meadows, 
are genotypically prostrate or dwarfed, remaining as such in the experi- 
mental garden. But some individuals are merely modifications and 
change the growth habit upon transplantation. Here again it is the 
experiment and not the field study that enables us to distinguish between 
modifications and hereditary variations. 

Further, genetical experiments help us in recognizing spontaneous 
hybrids in nature. And the study of the descendants of artificial or of 
spontaneous hybrids between species or between biotypes within a 
species teaches us a good deal about potential polymorphy, which is of 
great importance for the right understanding of actual polymorphy. 
It helps us especially to understand, why certain morphological charac- 
ters are correlated in nature. The cause of this correlation may be 
linkage or pleiotropy (e. g. KRISTOFFERSON 1926 in Malva, CLAUSEN 1926 
in Viola, MUNTZING 1930 in Galeopsis), or selective correlation (TEDIN 
1925 in Camelina). It seems to us that forms genetically separated by 
only one single pleiotropic gene (or by a group of very closely linked 
genes), as for instance Malva oxyloba and M. parviflora, must have a 
decidedly low taxonomical. value, whereas forms distinguished by 
several characters combining independently in the experiment, but held 
together by selective forces in nature, should be treated as distinct taxo- 
nomical units of higher rank. Further, the correlation between charac- 
ters in nature may be caused by purely internal balance-conditions (cf. 
MUNTZING 1930, p. 276). 

Finally, the hybridization experiment helps us in determining cases 
of more or less pronounced sterility and reduced viability in the hybrids, 
phenomena which according to our opinion are of the utmost importance 
for the natural taxonomical grouping (cf. MUNTZING 1930, p. 314—326). 
By genetical experimentation it is possible to find the biotype groups 
capable of crossing directly or indirectly, and the hybrids capable of 
some degree of sexual reproduction. When hybrid sterility is not abso- 
lute there are possibilities for the exchange of genes, and the limits of 
this exchange may be experimentally determined. Within these limits 
some or many natural biotype groups are usually found, kept separate 
by »lines or zones of discontinuity». But the causes of this discontinuity 
are not merely external, more or less accidental or geographical; they 
are founded in the genotypical constitution and in the reaction between 
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this constitution and the environment. They are thus of physiological 
or of ecological nature, and they can be studied closely only in the 
experiment. 

The arguments given above are sufficient to show our opinion about 
the value of the experiment in grasping the species and its subordinate 
units. 


II. 


For the combination spheres, and the main biotype groups within 
them, TURESSON (1922) has suggested the terms coenospecies and eco- 
species. The meaning of these terms has been misinterpreted by Du 
RIETZ, especially when he states that TURESSON’s ecospecies »is prac- 
tically only another synonym for our species, if the asexual species (and 
some very dubious sexual species with prevailing autogamy) are ex- 
cepted» (1. c. p. 361). Already the exclusion of two of Du RIETZ’ »main 
types of species», viz. the asexual ones, points to a profound difference 
between Du RIETZ’ concept of the species and TURESSON’s of the eco- 
species, but there are still more important differences. Du RIETZ quotes 
TURESSON’s definitions of 1929 (TURESSON 1929 a), and these may evi- 
dently be misunderstood. Perhaps this misunderstanding might have 
been avoided if Du RiETZ had also remembered the original presenta- 
tion of the terms (TURESSON 1922). Here the coenospecies is defined 
as >the total sum of possible combinations in a genotype compound». 
This definition may be amplified by stating that all individuals capable of 
gene exchange by direct or indirect crossing belong to one and the same 
coenospecies. Within such combination spheres usually a greater or 
lesser number of biotype-groups are found, separated in nature by more 
or less sterile or unviable hybrid populations. These biotype groups 
are natural units characterized by balance within the genotypical con- 
stitution, as well as by balance between this constitution and the en- 
vironment. As many of these units are specialized to a certain type of 
habitat they have been called ecospecies. Thus it is evident, that 
TURESSON’s ecospecies does not at all coincide with Du RIETZ’ two main 
types of sexual species. Only sterility and viability distinguish between 
ecospecies, while between species sensu Du RIETZ geographical isolation 
and morphological differences are the main distinguishing factors. 
»Species» and ecospecies thus contrasted with one another — instead of 
being synonymous — illustrate the most profound differences between 
our opinion and that of Du RIETZ. 

As Du RIETz prefers DANSER’s (1929) terms comparium and com- 
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miscuum a few words should be said about the relation between these 
terms and those of TURESSON. Comparium is defined by DANSER in the 
following way: »Unter einem Komparium .. . verstehe ich eine Ver- 
einigung von Individuen, welche durch Bastardierungsméglichkeit mit 
einander verbunden sind. Zwei Individuen sind durch Bastardierungs- 
moglichkeit miteinander verbunden, wenn sie miteinander bastardierbar 
sind, gleichviel ob die Bastarde mehr oder weniger lebensfahig und zu 
weiterer Fortpflanzung imstande sind oder nicht» (I. c. p. 400). Com- 
miscuum is thus defined: » Unter einem Kommiskuum .. . verstehe ich 
eine Vereinigung von Individuen, welche durch Vermischungsmdglich- 
keit miteinander verbunden sind. Zwei Individuen sind durch Ver- 
mischungsméglichkeit miteinander verbunden, wenn sie miteinander 
bastardierbar sind und die aus der Bastardierung stammenden Indivi- 
duen lebensfahig sind und entweder durch Kreuzung untereinander 
oder durch Selbstbefruchtung sich fortpflanzen kénnen, so dass in wei- 
teren Generationen nach den Gesetzen von Segregation und Neukombi- 
nation eine Nachkommenschaft von Individuen entsteht, welche die 
Eigenschaften der zwei Stammindividuen in verschiedener Weise in 
sich vereinigen und eine Reihe Zwischenformen zwischen diesen Indi- 
viduen bilden» (I. c. p. 401). 

Coenospecies and comparium are not synonymous. Comparium may 
include types which can be crossed but give completely sterile or un- 
viable hybrids. In such cases the exchange of genes is impossible, 
whereas gene exchange, direct or indirect, is possible between all the 
individuals of a coenospecies. The most important point is the possibi- 
lity of recombination and not that of hybridization, and the term coeno- 
species must therefore be preferred. 

In the cases where different commiscua give more or less fertile 
hybrids with each other not only the individuals within the commis- 
cuum but also the different commiscua are united by »Vermischungs- 
moglichkeit», and the definitions offer thus no real clue to the difference 
between commiscuum and comparium. From DANSER’s discussion, how- 
ever, his commiscuum seems to coincide rather closely with TURESSON’s 
ecospecies. We consequently find that DANSER’s terms of 1929 are 
neither more adequate nor better defined than TURESSON’s of 1922. 
When therefore Du RIETz prefers the younger terms he must have other 
strong reasons, and it would have been valuable if he had discussed 
those reasons at some length. 

The species, according to Du R1ETz (p. 357), consists in apomictic 
plants >either of one strictly asexual and vital biotype, or of a group of 
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practically undistinguishable, strictly asexual and vital biotypes». Thus 
»natural units» consisting of only one single biotype, are given specific 
rank, a procedure duly criticised, among others, by TURESSON (1922, 
1923, 1925, 1926, 1929a), CLAUSEN (1922, 1927), and TEDIN (1925). 
Du RIETZ ends his argumentation in favour of the monobiotypic apomic- 
tic species with the following words: »If Nature has made some species 
larger and more polymorphic than others, we simply have to accept 
this arrangement» (I. c. p. 359). We agree that units of different kind 
and size exist in nature, but we believe that we are completely free to 
discuss which of these units should be called species, since we do not 
know »Nature’s» own opinion on this matter. 

Du RIETZ states further that the »geneticists . . . have failed to tell 
what unit in asexual populations should be better corresponding to the 
sexual species» (p. 358) and he disapproves of TURESSON’s concept and 
definition of the agamospecies. In some cases it may be difficult to find 
a grouping of the asexual biotypes in units corresponding to the species 
in sexual plants. In such cases the only natural group above the apomic- 
tic forms may be so extensive that it corresponds to a taxonomical 
section or even to a genus, but this may also be the case with the coeno- 
species. The nature of the material makes it impossible in apomictic 
plants to distinguish units corresponding directly to the ecospecies and 
to the coenospecies. It is evident, however, that groups of asexual bio- 
types do exist which closely correspond to the traditional species con- 
cept, and which in some cases also correspond to the ecospecies. 
To cover such natural groups of higher rank than the apomictic forms 
the term agamospecies has been suggested. In illustration Antennaria 
alpina, Alchemilla vulgaris and Potentilla argentea may be mentioned. 

It is true that field studies have disclosed a rather high degree of 
polymorphy for instance within Potentilla argentea, but probably no- 
body denies that it represents a well defined natural unit, a »good» 
species from the taxonomical point of view. Experiments, however, 
have shown (MUNTZING 1928) that the species is pseudogamous and thus 
asexual. It is impossible to obtain hybrids, and the descendants of 
one individual show the absolute constancy of an asexual clone. Fur- 
ther, cytological investigations have shown that various types within 
the species have different chromosome number. The biotypes also ex- 
hibit considerable morphological differences. Potentilla argentea must 
consequently disappear as a species, according to Du RIETZ, and be 
replaced by a greater or lesser number of asexual micro-species — as 
soon as it is made the object of a sufficient amount of »unprejudiced field 
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studies». According to TURESSON, however, Potentilla argentea is to be 
considered as an asexual species, an agamospecies, within which it is 
possible to delimite a number of formae apomictae. 

In his criticism of TURESSON’s coenospecies Du RIETZ states that 
this concept has been exemplified by »the dubious species Capsella 
bursa pastoris and Erophila verna» (1. c. p. 361). Most certainly the 
great majority of species will be found to be more or less »dubious», if 
made the object of experimentation, even if they appear as »good 
species» as long as experimentation is avoided. Potentilla argentea and 
Phleum pratense (GREGOR and SANSOME 1930) are good illustrations. 
The experiment deranges perhaps previous taxonomical grouping, but in 
return it secures a deeper understanding of the biology of the plants in 
its widest sense. 


Ill. 


In the above paragraphs we have discussed the differences in opi- 
nion between Du RIETZ and ourselves as regards the species concept, 
and we have dealt at some length with the value of experiments as a 
means of obtaining a thorough knowledge of the problems here involved. 
We are fully aware of the indispensability of field observations or her- 
barium studies for a full survey of the taxonomy of a material under 
investigation. We also acknowledge the value of field studies as a means 
of obtaining a gradually improved knowledge of descriptive taxonomy, 
since by necessity intense experimental study can only reach a minority 
of the plant and animal species of the world within reasonable time. 
However, if we wish to grasp fully the species problem the experimental 
methods are at present even more important than the observational. 

The necessity of experimental work becomes still more evident 
when the forces underlying the grouping in nature are brought into 
consideration. In his paper Du RIETZ discusses at considerable length 
these forces, and especially the relative importance of selection and 
adaptation in the development of natural units, species and varieties. 
Here the field method clearly fails to give the clue to the solution of 
the problem. 

Some difficulty is involved in finding out what importance Du RIETZ 
really ascribes to adaptation and selection in the differentiation of 
natural units. He wishes to acknowledge what he considers the just 
claims of every theory and of every method of research, which, how- 
ever, leads him to rather contrary statements on different pages of his 
paper. On pages 372 and following he gives a series of examples of 
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»species forming hybrids with full fertility and vitality but kept distinct 
by the adaptation of the two species to different habitats in the same 
main distribution area» (1. c. p. 376). This statement and the examples 
given would seem to indicate that Du RIETz considers adaptation a 
rather important factor in the differentiation of species. But in discussing 
his variety concept he states that »the inadequacy of the common 
belief in selection as the main acting force to the differentiation of 
varieties has been shown in a most suggestive manner by HAGEDOORN» 
(1. c. p. 352). This declaration, as well as several other statements, 
seem to show that Du RIETz considers selection, and thus adaptation, 
as rather unimportant as differentiating factors. 

On another page the conclusion is reached »that the rdéle of selec- 
tion has been much overrated, and that it mainly consists of the elimina- 
tion of biotypes absolutely unviable in a certain habitat» (1. c. p. 399). 
Here he admits the effect of selection, which effect can hardly be any 
other than the elimination of unviable biotypes. But immediately he 
reduces the value of this admission by adding the word »absolutely». 
The exact meaning of the author is somewhat difficult to understand, 
because if selection eliminates the »absolutely unviable» types it is hard 
to see why it should not also eliminate biotypes with reduced viability. 

If there is any doubt left as to the opinion of Du RIETZ as regards 
the effect of adaptation a clear declaration is obtained on page 399 
(italics by Du RrETz): »In the discussion above, I have only talked of 
the process of differentiation by means of automatic reduction of poly- 
morphy, because no other process appears to be needed to explain what 
we see in nature, and because this is the only process about which 
we know anything with full certainty». 

The automatic reduction of polymorphy, as well as the accidental 
reduction during migration, play no doubt a rdéle in the differentiation 
of natural units. However, that these forces explain all what we see in 
nature, and that nothing is known with certainty about the effect of 
selection are opinions which we consider rather loosely founded. 

In different publications TURESSON (1922—1930) has demonstrated 
the parallelism between environmental conditions and hereditary mor- 
phological and physiological characters. Growing on sand-dunes, for 
instance, several different species, belonging to widely different genera 
and families, have important characters in common. The same parallel 
differentiation of many species into ecotypes is found in other habitats, 
edaphical and climatical. For details reference should be made to the. 
papers mentioned above. Lamarckian theories excluded this relation 
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between habitat and type can only be explained as an effect of selec- 
tion. The extensive material upon which the effect of selection has been 
demonstrated, shows that selection must be a force of very great im- 
portance in nature. The demonstration of what has been termed »selec- 
tive correlation» (TEDIN 1925) also speaks strongly in favour of the 
effect of selection. During the last years investigations by a number of 
other scientists have added much to our knowledge of selection in nature 
(GREGOR and SANSOME 1927 and 1930, SINSKAJA 1928, STAPLEDON 1928, 
RUMJANCEW 1928, GREGOR 1930). 

It is true that Du RIETZ means that »If we take home a single spe- 
cimen (or a few specimens) of each species . . . plant them in our 
gardens, cross them with each other and play with them in various 
ways, they will still tell us nothing . . . of what is most essential for 
grasping the species and their subordinate units . . . it is often of more 
use to get a number of dry individuals sufficient for getting at least 
some idea of the variability of polymorphy in the wild population than 
it is to get an insufficient (italics by Du RIETZ) number of living indi- 
viduals to a garden. The claim of TURESSON and other geneticists to 
have replaced the old »descriptive taxonomy» with a new »experimental 
taxonomy» must therefore be firmly disputed» (1. c. pp. 388—89). One 
gets the impression that Du RIETZ considers the number of individuals 
used by TURESSON in his experimental work insufficient. Probably every 
unprejudiced reader will agree that the material has been quite sufficient 
to demonstrate beyond doubt the above mentioned parallelism between 
climatic or edaphic factors and a great number of hereditary characters, 
and thus the importance of selection and adaptation in nature. 

Du RIeETz holds, as already mentioned, that the automatic reduc- 
tion of polymorphy is sufficient to »explain all what we see in nature». 
On page 399 he declares that his »field experience in various parts of 
the world and in various groups of the vegetable kingdom has brought 
me to . . . the conviction . . . that the rdle of selection has been much 
overrated . . .», and in several places he reiterates this statement 
(pp. 400, 405, 410). Contrasted with the results of TURESSON and of 
other workers mentioned above, this declaration is somewhat astonish- 
ing. It seems to demonstrate the fact that for the solution of the pro- 
blems here discussed experimental playing in the garden with plants 
has proved its superiority over field studies, be the latter combined with 
an ever so skilful playing with words. 

Landskrona, November 8, 1930. 
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STUDIEN UBER FESTUCA OVINA L. III 


WEITERE BEITRAGE ZUR KENNTNIS DER CHRO- 
MOSOMENZAHLEN VIVIPARER FORMEN 


VON GOTE TURESSON 
WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 





[* einer friiheren Mitteilung ist iiber die Chromosomenverhiltnisse 
von drei viviparen Formen von Festuca ovina L. berichtet worden 
(TURESSON 1930). Von diesen drei Formen gehorte eine zur Apomikt- 
gruppe, namlich apm. tennforsiensis, die tibrigen zwei, namlich aapm. 
svolveriensis und aapm. rogalandica, reprasentierten die Amphi-Apo- 
miktgruppe. Apm. tennforsiensis, eine grosse und kraftige Form mit 
der am héchsten entwickelten Bulbille unter allen untersuchten vivi- 
paren F. ovina-Formen, stellte sich als hexaploid (2n = 42) heraus, 
wahrend aapm. svolverriensis, die nicht ganz die Héhe und Uppigkeit 
der vorherigen erreicht, sich als tetraploid (2n = 28) erwies und aapm. 
rogalandica, die am ehesten ein Zwerg ist, als triploid (2n 21). Auf 
Grund dieser Chromosomenreihe zu urteilen sollten vielleicht auch 
andere Chromosomenzahlen gefunden werden kénnen, wenn ein gros- 
seres Material von viviparen F. ovina-Formen zur Untersuchung ge- 
langen wiirde. Eine solche Untersuchung ist nun auch durchgefiihrt 
worden. Neue Zahlenverhiltnisse sind hierbei jedoch nicht an den Tag 
gekommen, da aber die Verteilung der verschiedenen Zahlen in der 
viviparen Formengruppe pflanzengeographisch sich als von grossem 
Interesse erwiesen hat, soll im folgenden iiber die Ergebnisse der Unter- 
suchung berichtet werden. 

Gleichwie friiher sind die Chromosomen in NAWASCHIN-fixierten 
Wurzelspitzen studiert worden, und die Schnitte, die mit HEIDENHAINS 
Eisen-Hamatoxylin gefarbt worden sind, hatten eine Dicke von 8 y, 
Die Figuren wurden mit ABBEs Zeichenapparat am Arbeitstisch mit 
REIGHERT Imm. */,, und ZEIss Okular 20 X gezeichnet. Ich beniitze 
die Gelegenheit hier gleichzeitig der Svenska Sockerfabriksaktiebolaget 
und ihrem Ziichtungsleiter, Dr. K. TJEBBEs, fiir das Entgegenkommen 
zu danken, die Arbeit im Laboratorium der Vitbetesféradling in Hilles- 
hég, Landskrona, ausfiihren zu diirfen. . 

Samtliche nun untersuchten Formen, zusammen zehn, gehéren zur 
Amphi-Apomiktgruppe und sind, mit drei Ausnahmen, in einer friiheren 
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Arbeit (TURESSON 1926) naher beschrieben worden. Diese letzteren 
sind im verflossenen Sommer von Fil. Kand. ErtkK AKERLUND wahrend 
einer Exkursion bei Enafors und Storlien in Jamtland eingesammelt 
worden und befinden sich nun auch in meinen F. ovina-Kulturen in 


Xe 


la 1b 





ae 
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Fig. 1. Somatische Metaphasenplatten aus Wurzelspitzenmaterial. a die triploide 
aapm. ariemontana, b die triploide aapm. nuoljea, c die tetraploide aapm. scotica 
und d die tetraploide aapm. f@roénsis. (Vergr. 2600.) 


Akarp. Vergleichende Versuche zur Feststellung der Gréssenunter- 
schiede zwischen den verschiedenen Formen sind nicht ausgeftihrt wor- 
den, weshalb diese Frage bis auf weiteres offen gelassen wird. 

Aus Jamtland liegen nicht weniger als vier untersuchte Formen 
vor, aapm. ariemontana, »Enafors I», »Enafors II» und »Storlien», die 
drei letzteren, wie erwaihnt, von Fil. Kand. Ertk AKERLUND eingesam- 
melt. Die erstgenannte ist am Gipfel des Berges Areskutan beheimatet 
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und diirfte auf dieses Lokal begrenzt sein. Zahlungen in Wurzelspitzen- 
material dieser Form ergaben 21 Chromosomen, weshalb die Form als 
triploid (siehe Fig. 1a) zu betrachten ist. »Enafors I>, »Enafors II» 
und »Storlien» haben sich auch als triploid herausgestellt, indem wieder- 
holte Zahlungen im Material dieser Formen 21 Chromosomen ergaben. 

Aus Lappland sind drei verschiedene Formen untersucht worden, 
namlich aapm. abiscoénsis, aapm. lapponica und aapm. nuoljea. Die 
erstgenannte, die ausser in Abisko auch bei Narvik in Norwegen ange- 
troffen worden ist, hat sich als 21-chromosomig herausgestellt. Aapm. 
lapponica, die an urspriinglich bei Vasarajaure eingesammeltem Ma- 
terial untersucht worden ist, hat auch 21 Chromosomen. Aapm. 
nuoljea schliesslich, die eine ausgedehnte Verbreitung am Berge Nuolja 
hat, besitzt gleichfalls 21 Chromosomen (siehe Fig. 16). Samtliche 
lapplindischen Formen haben sich demnach in Ubereinstimmung mit 
den Jaémtland-Formen als triploid herausgestellt. 

Von schottischem Material ist eine Serie untersucht worden, die 
urspriinglich am Ben Lawers in Perth eingesammelt worden ist. Samt- 
liche Individuen gehéren zu aapm. scotica und sind 28-chromosomig, 
weshalb diese Form also tetraploid ist (siehe Fig. 1c). Von dem im 
gleichen Jahr (Sommer 1925) eingesammelten Material von den Fiar6- 
Inseln sind nicht weniger als vier Serien untersucht worden, welche 
aapm. feroénsis und aapm. vaagensis umfassen. Die erstgenannte 
Form, von der Individuen von sowohl Trangisvaag, Thorshavn und 
Klaksvig untersucht worden sind, besitzt 28 Chromosomen (siehe 
Fig. 1d). Zahlungen an aapm. vaagensis, die um Vaag auf Syderé 
haufig ist, haben gleichfalls die Zahl 28 zum Resultat ergeben. Die 
Far6formen haben sich also gleichwie das schottische Material als tetra- 
ploid herausgestellt. 

Wenn die drei friiher untersuchten Formen, nimlich aapm. roga- 
landica von Voss in Norwegen (2n= 21), aapm. svolveriensis von 
Svolver auf den Lofoten (2n = 28) und apm. tennforsiensis vom Was- 
serfall Tannforsen in Jamtland (2n = 42) mitgenommen werden, grup- 
pieren sich die bisher untersuchten Formen mit Riicksicht auf die 
somatische Chromosomenzahl in folgender Weise. 


apm. tennforsiensis Jamtland 42 
aapm. vaagensis Far6-Inseln 28 
»  feroénsis > » 28 
»  scotica Schottland 28 


> svolveriensis Lofoten 28 
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aapm. nuoljwa Lappland 
lapponica > 
abiscoénsis » 
rogalandica Voss, Norwegen 
ariemontana Jamtland 
»Enafors I» » 
»Enafors II» > 21 
»Storlien» » 24 


Ausgenommen von apm. tennforsiensis, der einen durchweg mar- 
kanten Typus darstellt und bisher nur am Originallokal angetroffen 
worden ist, zeigen sich alle nun untersuchten Formen vom Skandinavi- 
schen Festland triploid. Samtliche Formen von den Inselgruppen und 
von Schottland sind dagegen, wie ersichtlich, tetraploid. Innerhalb 
sowohl der 21- wie der 28-chromosomigen Amphi-Apomiktgruppe be- 
steht habituell eine bedeutende Variation und es ist, wenigstens gegen- 
wartig, schwierig morphologische Charaktere anzugeben, welche dic 
eine Gruppe von der anderen durchgehend trennen wiirden. Dass in- 
dessen die anscheinend gut abgegrenzte pflanzengeographische Auf- 
spaltung des viviparen Formenkomplexes in die beiden 21- und 28-chro- 
mosomigen Gruppen auf eine wesentlich verschiedene, aber fiir samt- 
liche Formen innerhaib ein und derselben Gruppe wahrscheinlich 
gemeinsame Entstehungsgeschichte hindeutet, diirfte eine berechtigte 
Vermutung sein. Sicher ist indessen dass umfangreiche und eingehende 
Untersuchungen erforderlich sind bevor die Lésung dieses interessanten 
Problems greifbare Formen annimmt. 
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UBER CHROMOSOMENVERKETTUNG 
IN PISUM 
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DAS VORKOMMEN DER CHROMOSOMENVERKETTUNG 
IN PISUM. 


BK einer zytologischen Untersuchung der Pollenmutterzellen ge- 
wisser Erbsen wurden vier miteinander zu einem Ring oder einer 
Kette verbundene Chromosomen in der Metaphase der ersten Reife- 
teilung entdeckt (HAKANSSON 1929). Das untersuchte Material stammte 
aus den bekannten Kreuzungen von HAMMARLUND, in denen so eigen- 
tiimliche Koppelungserscheinungen konstatiert worden sind (HAMMAR- 
LUND 1923, 1927—28, 1929). Es handelte sich in diesen Kreuzungen 
um die zwei Gene A (= violette Bliitenfarbe, aa-Pflanzen haben weisse 
Bliiten) und Gp (= griine Hiilsen, gpgp-Pflanzen haben gelbe Hiilsen), 
die sowohl stark gekoppelt wie frei voneinander gefunden wurden. 
Und zwar war es so, dass bei der Kreuzung von violettbliitigen, griin- 
hilsigen Pflanzen der sog. F-Linie mit dem doppeltrezessiven Typus 
freie Kombination der fraglichen Gene beobachtet wurde, wahrend bei 
der Kreuzung von violettbliitigen, griinhiilsigen Pflanzen der sog. K- 
Linie starke Koppelung gefunden wurde. 

Die Zytologie der F-Linie und der K-Linie war normal, was auch 
mit dem doppeltrezessiven Typus der Fall war. In den Bastardpflan- 
zen war indessen Chromosomenverkettung vorhanden. Es wurden 
aber nur wenige solche untersucht, weshalb die in der Abhandlung 
mitgeteilten Schliisse sich nur auf ein kleines Tatsachenmaterial stiitz- 
ten; weitere Untersuchungen wurden daher in Aussicht gestellt. In der 
friiheren Abhandlung wurde zweierlei behauptet. Erstens dass Ring- 
bildung in solchen Pflanzen vorkommt, die A und Gp gekoppelt an ihre 
Nachkommen abgeben, oder wie es auch formuliert wurde: der Chro- 
mosomenring entsteht, wenn die Chromosomen der K-Linie mit denen 
der F-Linie oder denen der doppeltrezessiven Linie zasammenkommen. 
Ausfiihrliche zytologische und genetische Untersuchungen haben dies 
bestatigt: Pflanzen mit Chromosomenverkettung zeigen Koppelung, 
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Pflanzen mit 7 freien Paaren zeigen immer freie Kombination (HAMMAR- 
LUND und HAKANSSON 1930). Zweitens wurde aber behauptet, dass die 
Chromosomenringe durch die Hypothese von BELLING tiber Austausch 
zwischen nicht homologen Chromosomen nicht erklarbar seien; die 
weiteren Untersuchungen, insbesondere die Feststellung einer grossen’ 
Gonensterilitat der Pflanzen, die Chromosomenverkettung zeigen, haben 
mich aber gezwungen meine Auffassung in diesem zweiten Punkt zu 
revidieren. Der Erbsenfall zeigte nimlich grosse Ahnlichkeiten mit 
schon bei Oenothera und Datura bekannten Verhiltnissen. 

Bei den friiheren Untersuchungen wurde diese Semisterilitat, so 
genannt, weil ungefahr die Halfte der Pollenkérner und wohl auch der 
Embryosacke abgestorben sind, nicht beobachtet, da sie erst spat in der 
Entwicklung zutagetritt; geniigend alte Bliitenknospen konnten aber bei 
den Fixierungen im Sommer 1928 nicht eingesammelt werden. Spater 
im Friihherbst 1929 wurde aber iiber das Vorhandensein eines Chro- 
mosomenringes in semisterilen Erbsenpflanzen vorlaufig berichtet 
(RICHARDSON 1929). Diese Pflanzen stammten aus den Kulturen von 
PELLEW, die in gewissen Erbsenkreuzungen 50 % Sterilitaét in Pollen 
und Eizellen entdeckt hatte. Genetische Komplikationen sind in diesen 
Kreuzungen noch nicht bekannt. In der Literatur wurde dann zweimal 
die Vermutung gedussert, dass die Erbsen von HAMMARLUND halbsteril 
seien (MUNTZING 1930, BURNHAM 1930). MUNTZING hat das Vorkom- 
men einer »>falschen» Koppelung in halbsterilen Kreuzungen von 
Galeopsis Tetrahit-Linien entdeckt, die dadurch hervorgerufen wurde, 
dass die toten Gameten die Rekombinationsgameten waren, und ver- 
mutete etwas Ahnliches als Erklarung der Koppelung im Erbsenfall. 
BURNHAM hat auch die Wahrscheinlichkeit des Vorkommens von Semi- 
sterilitat bei den Erbsen von HAMMARLUND hervorgehoben. An Mais 
wurde namlich Semisterilitat entdeckt, die »Sterilitatsfaktoren» waren 
dabei mit gewissen-Koppelungsgruppen gekoppelt. Der Nachweis, dass 
die Erbsen, bei deren Nachkommen A und Gp gekoppelt sind, wirk- 
lich halbsteril sind, wurde darauf von HAMMARLUND erbracht (siehe 
HAMMARLUND und HAKANSSON 1930). 

In bezug auf HAMMARLUNDs Erbsenkreuzungen ist also nunmehr 
festgestellt, dass bei jenen Pflanzen, deren Nachkommen die beiden 
Gene A und Gp gekoppelt vererben, eine Verkettung von 4 Chromoso- 
men wahrend der Metaphase der ersten Reifeteilung vorhanden ist und 
dass bei diesen Pflanzen etwa 50 % des Pollens und vermutlich auch 
der Eizellen steril sind. Laut giitiger Mitteilung von HAMMARLUND sind 
nimlich die Hiilsen der »Koppelungspflanzen» nur zur Halfte mit 
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Samen gefiillt. In der vorliegenden Abhandlung werden nun die Ergeb- 
nisse einiger zytologischer Studien iiber die Chromosomenverkettung in 
dem in Frage stehenden Material vorgelegt. Durch eine pekuniidre 
Unterstiitzung seitens der K6niglichen Physiographischen Gesellschaft 
in Lund ist es mir méglich geworden ein ziemlich grosses Material zu 
untersuchen. Es wurde in den Sommern 1929 (hauptsachlich) und 
1930 fixiert. 

In der friiheren Publikation wurde mitgeteilt, dass normale Chro- 
mosomenpaarung in der F-Linie AA Gp Gp, in der K-Linie AA Gp Gp 
und in der doppeltrezessiven Linie aagp gp vorkommt. Das Gleiche 
schien in Pflanzen der Kreuzung F X Doppeltrezessive (in Aa Gp gp- 
Pflanzen) der Fall zu sein. In AaGpgp-Pflanzen aus der Kreuzung 
K X Doppeltrezessive wurde dagegen Chromosomenverkettung ange- 
troffen. Die weiteren Untersuchungen haben dies bestatigt. Von der 
K-Linie wurden einige neue Pflanzen untersucht ohne dass ein Chro- 
mosomenring hat entdeckt werden kénnen. Ferner wurden einige 
violettbliitige, griinhiilsige Pflanzen (AaGp gp) aus F;, der Kreuzung 
K X Doppeltrezessive untersucht. Hier war gleichwie in der friiheren 
Generation dieser Kreuzung Chromosomenverkettung vorhanden, was 
ja zu erwarten war. Schliesslich wurde eine Anzahl Pflanzen unter- 
sucht, von denen angenommen wurde, dass sie die Kreuzung F X 
Doppeltrezessive darstellten. Diese Pflanzen hatten indessen einen 
Chromosomenring und sie wurden offenbar auch durch Pollensterilitat 
ausgezeichnet, da die Entwicklung vieler der Kérner unterblieb. Es 
zeigte sich indessen in HAMMARLUNDs Aussaat des Jahres 1930, dass 
Pflanzen der in Rede stehenden Kreuzung Koppelung gaben und nicht 
wie von Anfang vermutet wurde freie Kombination. Anstatt dass. — 
wie dies einen Augenblick schien — die zytologischen Beobachtungen 
gegen eine Parallelitit zwischen Chromosomenring und Koppelung 
sprachen, wurden sie nun zu einer weiteren Bestaétigung derselben. 

Das wichtigste Material fiir diese Untersuchung bildet indessen die 
Kreuzung F-Linie X K-Linie (AA Gp Gp X AA Gp Gp). Ich habe nicht 
Gelegenheit gehabt F, (AA Gp Gp) dieser Kreuzung zu untersuchen. Es 
ist indessen mit Riicksicht auf die zytologischen Verhaltnisse in den 
folgenden Generationen wohl sicher, dass die F,-Pflanzen alle Chromo- 
somenverkettung hatten. In der friiheren Abhandlung wurde mitgeteilt, 
dass bei der Untersuchung von F,-Pflanzen dieser Kreuzung die Pflanze 
1928:439:2 7 freie Paare hatte, die Pflanze 1928:439:3 5 Paare und 
einen 4-Ring. Obgleich also die F.-Pflanzen hinsichtlich der Gene A 
und Gp alle identisch und homozygotisch (AA Gp Gp) waren, ergab sich 
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also doch eine Spaltung in bezug auf die Anordnung der Chromosomen 
(und die Fertilitats-Verhaltnisse). Es zeigte sich ferner, dass wir bei 
der Annahme, dass die Chromosomen der K-Linie beim Zusammen- 
treffen mit denjenigen der F-Linie immer einen Ring bilden, in F, der 
Kreuzung gleich viele Pflanzen mit wie ohne Ring zu erwarten haben. 
Um dariiber ins Klare zu kommen, ob in der F,-Generation eine 
Spaltung mit Hinsicht auf den »Koppelungsfaktor» stattfand, kreuzte 
HAMMARLUND eine grosse Anzahl F,-Pflanzen mit aagpgp. Die er- 
haltenen Aa Gp gp wurden 1929 ausgesat, und ich fixierte etwa 70 num- 
merierte Pflanzen. Die Nachkommen dieser hatte HAMMARLUND 1930 
ausgesat und das Ergebnis der Untersuchung derselben ist friiher vor- 
laufig mitgeteilt worden (HAMMARLUND und HAKANSSON 1930). In 51 
der nummerierten Pflanzen gelang es die Chromosomenkonfiguration 
festzustellen; wie erwartet war Spaltung vorhanden: 30 Pflanzen hatten 
Chromosomenverkettung, 21 waren ohne solche. In den Nachkom- 
men von 26 »Ringpflanzen» konstatierte HAMMARLUND Koppelung, in 
den Nachkommen von 19 Pflanzen ohne Ring freie Kombination, von 
den iibrigen Pflanzen wurden keine Nachkommen erhalten. Es gab 
also mehr Pflanzen mit als ohne Chromosomenverkettung. Ob dies 
nur einen Zufall darstellt oder ob dies signifikativ ist soll hier nicht 
erértert werden. Das genetische Material dieser Kreuzung ist vielfach 
grésser als das zytologische, und die an jenem zu erhaltenden Zahlen- 
verhaltnisse miissen zuerst bekannt werden. Erwahnt soll jedoch 
werden, dass am ehesten zu erwarten ist, dass die beiden Kategorien 
gleich haufig sind. Werden die Chromosomen der F-Linie (also nicht 
die Gene) mit A’A’B’B’ bezeichnet, die der K-Linie mit A’A’’B’’B”, 
hatten wir in F, (da ja in F, nur A’B’- und A”B”-Gameten vorkommen) 
wiederum die beiden Elternlinien nebst F,; also A’A’B’B’ : 2 A’A’’B’B” : 
A”’A”B”B”. Bei Kreuzung mit aa gp gp, deren Chromosomen wir mit 
dem Gedanken daran, dass sie freie Paare mit der F-Linie bilden auch 
mit A’A’B’B’ bezeichnen, erwartet man zu erhalten: 

Ringlos A’A’B’B’ X A’A’B’B’ = ringlos A’A’B’B’. 

Ringlos A’’A’’B”’B” X A’A’B’B’ = ringbesitzend A’A”B’B”. 

Ringbesitzend A’A’’B’B” X A’A’B’B’ = ringlos A’A’B’B’ + ringbe- 

sitzend A’A”’B’B”. 

Die beiden ausgespaltenen F- und K-Linien geben, wie gezeigt worden 
ist, ringlose bzw. ringbesitzende Pflanzen mit der Doppeltrezessiven, 
die A’A’’B’B”-Pflanzen sollen zu gleicher Anzahl ringlose und ringbe- 
sitzende abspalten. Die Chromosomenverkettung wurde auch in der 
1930 ausgesaten Generation konstatiert. 
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Im letztverflossenen Sommer konstatierte HAMMARLUND Semisteri- 
litat in einer anderen Erbsenkreuzung, namlich Extra Rapid X Solodrt. 
Ich fixierte Bliitenknospen von einer Anzahl F,-Pflanzen, und es war 
nicht schwierig zu konstatieren, dass in diesen Verkettung von vier 
Chromosomen vorkam. Es sind also nun zusammen 3 Fille von Semi- 
sterilitat in Erbsenkreuzungen bekannt und in allen drei Fallen tritt 
wahrend der Reduktionsteilung in den semisterilen Pflanzen ein Ring 
oder eine Kette von vier Chromosomen auf. Da Chromosomenver- 
kettung und Semisterilitat immer parallel gehen, miissen die beiden 
Phinomene eine gemeinsame Ursache haben. Und offenbar ist, dass 
diese in allen drei Fallen dieselbe sein muss. Als eine dritte Eigentiim- 
lichkeit folgen dann in den Kreuzungen mit der F- und K-Linie 
die Koppelungserscheinungen. Da diese immer parallel mit der Ring- 
bildung und Semisterilitat gehen, miissen sie also gleiche Ursache haben. 
Und es kann sich daher kaum anders verhalten, als dass die Gene A 
und Gp in den beiden Chromosomenpaaren lokalisiert sind, die ver- 
kettet sind, denn sonst sollte man »Ringpflanzen» mit freier Kombina- 
tion wie auch Koppelung in den Nachkommen nach Pflanzen mit nor- 
maler Paarung gefunden haben. In semisterilen Kreuzungen von diesem 
Typus haben wir also genetische Komplikationen zu erwarten, wenn 
der Genenunterschied in den Ringchromosomen liegt. 

Schliesslich sind auch gewisse der Erbsenkreuzungen von RASMUS- 
SON untersucht worden. Bekanntlich hat dieser Forscher sehr wech- 
selnde Koppelungswerte gefunden (siehe RASMUSSON 1927). Eine Ver- 
kettung von Chromosomen ist mir in diesem Material nicht festzustellen 
gelungen und kommt offenbar auch nicht vor. Wie mir RASMUSSON 
giitigst mitgeteilt, hat er auch an den F,-Pflanzen keine Semisterilitat 
konstatieren kénnen. Offenbar haben wir es hier mit einem Koppe- 
lungsphanomen von anderer Art zu tun. 


DIE BIVALENTE. 


Bei der Untersuchung ist fast ausschliesslich in Paraffin eingebet- 
tetes Material zur Verwendung gelangt. Meistens ist in BOUINs nach 
ALLEN modifizierter Lésung fixiert worden, nachdem die ungedffneten 
Knospen zuerst einige Minuten in CARNOY gelegen sind. Auch CARNOY 
-++ NAWASCHIN oder CARNOY + LA Cour sind benutzt worden, gleichwie 
oft nur CARNOyY (Chloroform ist ein notwendiger Zusatz). NEWTONs. 
Gentianaviolettfarbung ist der Hamatoxylinfarbung fiir dieses Material 
uberlegen. 
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Trotz des grossen Materials, das untersucht worden ist, sind nicht 
gute Fixierungen von allen Prophasestadien erhalten worden, nament- 
lich scheinen die Stadien beim Ubergang des Kerns in die Diaphase 
gegen Fixiermittel sehr empfindlich zu sein. Es war daher nicht még- 
lich die gegenseitige Lage der Chromosomen im Ring oder in der Kette 
in den friiheren Stadien der Chromosomenkonjugation zu studieren. 
Dies ist zu bedauern, denn zweifellos sind diese Stadien fiir die Deutung 
des Chromosomenringes von Bedeutung. Da diese die wichtigste Auf- 
gabe ftir Prophasen-Studien an diesem Material noch nicht hat gelést 
werden kénnen, soll hier die Prophase der Reduktionsteilung ganz aus- 
gelassen werden und die Schilderung auf das Verhalten des Ringes 
wahrend der Meta- und Anaphase der ersten Reifeteilung konzentriert 
werden. Es soll hier jedoch erwahnt werden, dass die Chromosomen- 
verkettung auch in friiheren Stadien vorkommt. Im Diakinesen-Kern 
gibt es ausser 5 Bivalenten entweder einen Ring oder eine offene Kette 
von vier Chromosomen. Die gleiche Anordnung der Chromosomen 
konstatiert man auch nach der Auflésung der Kernmembran. Zu 
Beginn sind da die Chromosomen im Zytoplasma der Pollenmutterzelle 
verstreut, aber im Zusammenhang mit der Ausbildung einer bipolaren 
Kernspindel werden sie dquatorial geordnet, wobei die verketteten 
Chromosomen variierende Lage erhalten kénnen. 

Die somatische Kernplatte von Pisum sativum ist von LEVITSKY 
analysiert worden, woriiber neulich in Kiirze berichtet worden ist 
(Levitsky 1929, S. 99). Es zeigte sich, teils dass die Chromosomen 
verschiedene Grésse hatten, teils dass sie an gewissen morphologischen 
Verschiedenheiten erkannt werden konnten; ein Paar (IV) hatte klei- 
nere, distale Anhange (die Satelliten benannt werden, doch reservieren 
wohl viele am liebsten diesen Namen fiir proximale Anhange), ferner 
gab es ein Paar (II), wo nur ein Chromosom einen distalen Anhang 
hatte; beim gréssten (I) der 5 iibrigen Paare verhalten sich die Langen 
der beiden Arme im Chromosom wie 2:1, bei einem etwas kleineren 
(III) wie 2:1, bei einem noch kleineren (VI) wie 3: 1, schliesslich bei 
zwei kleinen Paaren fast wie 1:1 (V und VII). Das Aussehen der 
Chromosomen wahrend der Anaphase der zweiten Reifeteilung geht 
aus Fig. 13 hervor. Verschiedenheiten gibt es offenbar in bezug auf 
die Grésse und die Befestigungsstelle der Polfaden, an der zuweilen eine 
Einschniirung im Chromosom wahrzunehmen ist. In zwei kleinen 
Chromosomen liegt sie ungefahr median, die beiden Arme sind in diesen 
Chromosomen gleich lang. Das sind offenbar LEvITsKys Chromoso- 
men V und VII. In den iibrigen Chromosomen ist der Polfaden sub- 
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terminal bis submedian befestigt, und gleichwie LEviTsKy in Wurzel- 
spitzen gefunden hat, sind die Langen der beiden Arme in den ver- 
schiedenen Chromosomen verschieden. Dagegen gelang es nur selten 
satellitahnliche Anhange an einem Chromosom zu entdecken (Fig. 14). 
Sie diirften wahrend dieses Stadium nicht sichtbar sein, was indessen 
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Fig. 1—6. Die Bivalente in sechs Pollenmutterzellen von einer Pflanze ohne Chro- 
mosomenverkettung in [F2 (F X K)] X doppeltrezessive Linie. 

nicht so iiberraschend ist, da es ja fast eine Regel zu sein scheint, dass 

Satelliten wahrend der Reduktionsteilung nicht sichtbar sind. 

Die Form der Bivalente in Pflanzen mit normaler Paarung wurde 
in obengenannter Kreuzung [F, (K X F)] X Doppeltrez. studiert. Die 
21 »normalen» Pflanzen sollen wie oben angedeutet wurde hinsicht- 
lich der beiden Chromosomenpaare, die uns vor allem interessieren, 
gleich sein, indem sie durch Vereinigung der Chromosomen A’ und B’ 
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von der F-Linie mit denen der doppeltrezessiven Linie entstanden sind. 
Es ist ja konstatiert, dass dadurch zwei Bivalente gebildet werden, 
denn die Kreuzung F  Doppeltrez. hat ja normale Paarung (HAKANS- 
SON 1929). Die iibrigen 5 Chromosomen von der K- bzw. F-Linie sind 
dagegen in verschiedener Weise auf diese Pflanzen verteilt. 

Fig. 1—6 zeigen die Bivalente von sechs Pollenmutterzellen. Es 

ist offenbar, dass nicht nur die Bivalente in der gleichen Zelle ver- 
schiedene Form haben, sondern auch dass ein und dasselbe Bivalent 
in verschiedenen Zellen verschiedenes Aussehen besitzen kann. In viel- 
leicht den meisten Zellen haben ein oder ein Paar Bivalente die Form 
von einfachen Ringen, gew6hnlich iiberkreuzen sich indessen die beiden 
gepaarten Chromosomen, sodass der Ring mit einem Querarm versehen 
wird. An der Uberkreuzungsstelle sind die beiden Chromosomen deut-. 
lich intim verbunden, wahrend sie am Ende des Querarms, namentlich 
zu Beginn der Anaphase, oft auseinander spreizen. Die Lage der Uber- 
kreuzungsstelle kann verschieden sein, sodass die Linge des gebildeten 
Querarms variiert.: Bisweilen ist er lang und er kann dann weitere ein 
oder zwei Uberkreuzungen ausserhalb der ersten enthalten (Fig. 3 
und 6). Das Bivalent kann solchenfalls eine komplizierte Form an- 
nehmen, auch mit Riicksicht darauf, dass ein zweiter Querarm an der 
zweiten Fiigestelle im Bivalent gebildet werden kann. Im Bivalent ganz 
links in Fig. 3 sieht man demnach: links ein kleines V, dann einen 
‘grossen Vertikalring, dann einen Horizontalring, dann einen neuen 
kleineren vertikalen Ring und schliesslich einen kurzen Querarm. Das 
Vorkommen in den Zellen von Bivalenten mit zwei Querarmen oder 
mit mehreren Uberkreuzungen war doch keineswegs eine konstante 
Erscheinung in diesem Material. Die haufigste Bivalentform war ein 
Ring mit einer Uberkreuzung. 

Haufig sieht das Bivalent aus wie ein vertikaler Stab mit Quer- 
armen von grésserer oder geringerer Liinge (siehe besonders Fig. 6). 
Offenbar ist, dass diese Form, die gerne gegen Ende des Metaphasen- 
Stadiums auftritt, haufig aus einem Ring mit Querarm entsteht, da 
die Chromosomen an der einen Fiigestelle sich voneinander losgelést 
haben, aber von der Uberkreuzung noch zusammengehalten werden. 
Es gibt schliesslich auch kreuzférmige Bivalente, obgleich sie seltener 
sind. 

Variationen im Aussehen des gleichen Bivalents sind also bei Pisum 
ohne Zweifel vorhanden. Das Chromosomenbild zeigt doch in den 
verschiedenen Pollenmutterzellen keine allzu grosse Variation. Wenn 

lange Querarme eventuell mit mehreren Uberkreuzungen vorhanden 
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sind, so pflegt dies nur in einem oder in zwei und selten in mehreren 
Bivalenten vorzukommen. Immer sieht man ein Paar Chromosomen 
ohne oder mit ganz kleinen Querarmen. Es scheint sich also am 
ehesten so zu verhalten, dass das Aussehen der Bivalenten variiert, dass 
aber die Amplitude der Va- 

riation fiir die verschiede- 7 a4 4 1) 

nen Bivalenten verschieden ¢~ 

ist. Vielleicht wird diese 

wenigstens zum Teil durch 

die Grésse der Chromoso- ® wf) t * 

men bestimmt. Es ist in- , ) 
dessen unmdglich gewesen 

die Bivalente mit Sicher- 

heit zu identifizieren. Die 9 

kleinen V-Chromosomen bil- be $ Pe ef 

den doch meist einfache 6 
Ringe, Ringe mit zwei Quer- 

armen oder Kreuztetraden. 10 

Die Bildung der Bivalenten 

aus den Gemini der Strep- He { +g g ( 
sitan und Diakinese hat wie 

erwahnt nicht studiert wer- 

den kénnen. 


Fig. 7—12 zeigen die 11 
fiinf Bivalente in 6 ver- 
schiedenen Pollenmutterzel- 


len von »Ringpflanzen» der 
gleichen Kreuzung. Die 


gleichen Bivalenttypen wer- 12 
den wiedergefunden und ? { 0: ( 
die Variation scheint von 
ahnlicher Art zu sein. Es 
Fig. 7—12. Die Bivalente von sechs Pollenmutter- 


scheint als ob eines der - ‘ 
zellen einer Pflanze mit Chromosomenverkettung 
Paare der »Normalpflan- in [F2 (F X K)] X doppeltrez. Linie. 


zen» die gerne lange Quer- 

arme bilden, hier in den Ring eingehen miisse, da in der Regel nur ein 
derartiges Bivalent vorkommt. Doch ist es mit Riicksicht auf der Va- 
riation schwierig zu einer endgiiltigen Entscheidung zu gelangen: zu- 
weilen wurden Zellen mit 3 Bivalenten beobachtet, in denen mehrere 
Uberkreuzungen vorkamen. 
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Eine derartige Variation im Aussehen der Bivalente, verursacht 
teils dadurch dass eine verschiedene Anzahl Uberkreuzungen vorkom- 
men kann, teils dass die Uberkreuzungen eine variierende Lage haben 
kénnen, ist konstatiert bei Tulipa australis (NEWTON 1927), bei Uvularia 
(BELLING 1926), Hyacinthus (BELLING 1927 a, DARLINGTON 1929), bei 
Crepis aspera und bursifolia (BABCOCK und CLAUSEN 1929), bei Vicia 
Faba (MAEDA 1930 a) und Lathyrus (siehe MAEDA 1930b). Eine be- 
sonders grosse Variation zeigte das M-Chromosom von Vicia Faba, das 
zufolge seiner héchst betriichtlichen Grésse leicht erkannt werden 
konnte: Die beiden gepaarten Chromosomen konnten sich an 2 bis 
sogar 13 Stellen beriihren; bei den nur halb so grossen m-Chromoso- 
men variierte die Anzahl Stellen von 1 bis 8, weshalb die Anzahl Uber- 
kreuzungs- oder Beriihrungsstellen auf den Zufall zu beruhen schien. 

In anderen Fallen wiederum haben die Bivalente ein Ausserst kon- 
stantes Aussehen, so. bei Aucuba japonica (MEURMAN 1929). Die meisten 
sind hier ringahnlich o. dgl., aber einige haben an einer bestimmten 
Stelle eine Uberkreuzung; laut MEURMAN sind dies jene Chromosomen, 
die hier eine sog. sekundare Einschniirung haben. Die Oenothera- 
Bivalente sind einfache Ringe, in denen die Chromosomen nur an den 
Enden vereinigt sind, kénnen aber. gelegentlich mit einem Querarm 
versehen sein, der vermutlich durch eine Uberkreuzung entstanden ist 
(HAKANSSON 1930b). Bei Pflanzen mit kleinen Chromosomen ist noch 
keine Variation konstatiert. Die eigenartige Lokalisation der Uber- 
kreuzungen auf die Gegend der Befestigungsstelle des Polfadens ver- 
leiht schliesslich den Bivalenten bei Fritillaria Meleagris ein relativ 
konstantes Aussehen (NEWTON und DARLINGTON 1930). 

Die oben genannten Untersuchungen an Pflanzen mit variierenden 
Bivalentenformen haben gleichwie die Untersuchungen tiber Lilium 
(BELLING 1928) viel Material zum Verstandnis der Natur der Uber- 
kreuzungen geliefert. Prophasen-Studien haben gezeigt, dass die Bi- 
valente aus vier zu zwei und zwei gepaarten Chromatidfaden bestehen, 
Uberkreuzung (Chiasma) entsteht dadurch, dass die Chromatiden plétz-: 
lich Partner tauschen, d. h. auf der einen Seite der Uberkreuzungsstelle 
sind nicht die gleichen Chromatiden gepaart wie auf der anderen. 
Noch wahrend der Diakinese sind derartige Uberkreuzungen in ver- 
schiedenem Material konstatiert worden, aber die Metaphasen-Stadien 
sind ja fiir feinere Detailstudien weniger geeignet. Es kann jedoch 
auf Grund der Untersuchungen von BELLING, DARLINGTON und MAEDA 
kaum in Zweifel gezogen werden, dass die Bivalente in der Metaphase 
aus vier Faden bestehen, dass die Uberkreuzungen solche darstellen 
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die wahrend der Prophase gebildet worden sind und persistieren (sie 
sind von DARLINGTON interstitielle Chiasma genannt), dass ferner nur 
zwei von diesen vier Chromatiden einander kreuzen hat man auch 
einigemale in diesem Stadium gesehen (siehe BELLING 1927 a). In 
bezug auf die Natur dieser Uberkreuzungen in den Bivalenten haben 
sich zwei Auffassungen geltend gemacht (siehe DARLINGTON 1930). 
Entweder ist es ein einfacher’Austausch der Partner beruhend darauf, 
dass wenn die vier in der Pachyphase zusammenliegenden Chromatiden 
paarweise auseinandergehen, dies in verschiedener Weise erfolgt, so- 
dass entlang verschiedenen Strecken des Chromosoms verschiedene 
Partner vereinigt sind. Die friiher zitierten Zytologen sind indessen 
Anhianger von JANSSENs Chiasmatypietheorie: an der Uberkreuzungs- 
stelle ist Chromatide geborsten und die Enden verschiedener Chro- 
matiden sind spater vereinigt worden. Ein Chiasma im Bivalent ist 
nach dieser Deutung ein Zeichen dafiir, dass hier ein »Crossing-over» 
zwischen 2 Chromosomen (oder 2 Chromatiden) stattgefunden hat. Die 
Lage der vier spiralférmig gedrehten Chromatiden im Verhaltnis zur 
Uberkreuzungsstelle in vielen Zellen soll laut MAEDA diese Deutung 
notwendig machen. BELLING sucht eine Stiitze fiir dieselbe in gewissen 
Trivalentkonfigurationen bei Hyacinthus, wahrend DARLINGTON gezeigt 
hat, dass die Anordnung der Chromosomen in gewissen Typen von 
Quadrivalenten bei Hyacinthus nur verstanden werden kann, wenn an 
der Uberkreuzungsstelle Chiasmatypie (sog. partielle Chiasmatypie, 
also zwischen zwei der vier Chromatiden wird angenommen) stattge- 
funden hat. . 

Bei Pisum konnte haufig eine Struktur in den Chromosomen 4hn- 
lich der von MAEDA fiir Lathyrus abgebildeten beobachtet werden; dies 
in der Metakinese und friihen Metaphase, obgleich in der letzteren 
etwas undeutlicher. Wahrscheinlich zufolge der Fixierung war die 
Struktur wenig regelmissig, zuweilen scheinen eher paarweise Chro- 
momeren als eine spiralférmige Struktur vorzuliegen (Fig. 15). Doch 
sind die Beobachtungen zu gering an Zahl um ein _bestimmteres 
Urteil in diesem Punkte zuzulassen. Uber die vierfache Natur der 
Bivalente kann dagegen kein Zweifel bestehen. In einem in Fig. 16 
abgebildeten Bivalent sieht man einen Querarm vom Ende und die vier 
Chromatiden in demselben hervortreten. Im H6éhepunkt der Meta- 
phase sind sie unméglich zu sehen, aber zu Beginn der Anaphase sind 
sie am Ende der Chromosomen sichtbar. Selten gelang es zu konsta- 
tieren, dass nur zwei der Chromatiden iiberkreuzen. In einem in Fig. 16 
abgebildeten Bivalent ist jedoch zu sehen, dass nur der eine Chromatid 
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des unteren Chromosoms zur Oberseite des Querarms iiberkreuzt, der 
andere liegt langs der unteren Seite des Arms, die Chromatiden des 
oberen Chromosoms scheinen eine mehr laterale Lage einzunehmen. 
Eine ahnliche Verteilung der Chromatiden an den Uberkreuzungs- 
stellen ist in einem in Fig. 20 abgebildeten Ring zu sehen. So deutliche 
Bilder sieht man indessen nur selten, und es ist nicht méglich gewesen 
die Uberkreuzungen eingehender zu studieren; vielleicht findet nicht 
immer eine Uberkreuzung am inneren Ende eines Querarms statt, bis- 
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Fig. 13—18. 13: Die Chromosomen einer Anaphase in der II. Reifeteilung; von einem 

Chromosom ist ein Stiick weggeschnitten. — 14: Anaphasen-Chromosom. — 15: Bi- 

valent mit Chromomerenstruktur. — 16: 2 Bivalente mit Chromatiden. — 17: Chro- 
mosomen wahrend der Anaphase der I. Reifeteilung. — 18: Cytomyxis. 
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weilen scheinen namlich die beiden Chromosomen parallel zu_ver- 
laufen (Fig. 10). 

Wenn die Anaphase beginnt, verbleiben die gepaarten Chromo- 
somen gerne langer an den Querarmen beieinander als an der anderen 
Fiigestelle. Fig. 17 zeigt, wie die Chromatiden in einem Querarm wah- 
rend der Anaphase auseinander gehen. Namentlich das Bivalent am 
weitesten rechts ist aufklarend. Wir sehen wie der eine Chromatid 
des oberen Chromosoms zwischen die Chromatiden des unteren Chro- 
mosoms hinausgleitet, es war also hier eine Uberkreuzung vorhanden. 
Das Bivalent gleich daneben diirfte ein etwas spateres Stadium zeigen. 
Aus dem Aussehen der iibrigen abgebildeten Anaphasen-Bivalente geht 
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nicht hervor, ob Uberkreuzung vorgekommen ist oder nicht. Offenbar 
ist also, dass umeinander gewundene (interlacé) Chromatiden zu Beginn 
der Anaphase sich voneinander isolieren und auseinander gleiten, ohne 
dass in diesem Stadium ein Substanzaustausch oder ein Abbruch in 
den Chromatiden vorkommt, was von gewissen Forschern angenom- 
men worden ist (CHODAT). Dagegen muss man mit der Méglichkeit 
rechnen, dass ein Austausch zwischen zwei Chromatiden wahrend 
eines friiheren Stadiums an der Uberkreuzungsstelle stattgefunden hat 
(DARLINGTON). 

Zuletzt sollen einige Anomalien erwahnt werden. Vereinzelt ist 
die Paarung in einem Bivalent unterblieben; so wurden in einer Pollen- 
mutterzelle 6 Bivalente und ein querliegendes Univalent in der Kern- 
platte gesehen, wahrend ein anderes Univalent an einer ganz anderen 
Stelle in der Kernspindel lag. Sog. Cytomyxis ist nicht selten, ein Fall 
ist in Fig. 18 abgebildet: Von jedem Schenkel des V-ahnlichen Quer- 
arms tritt Chromatin in die angrenzende Pollenmutterzelle tiber. 


DAS AMPHIBIVALENT. 


Es ist zweckmissig die Chromosomenverkettung bei den »Ring- 
pflanzen» mit einem besonderen Namen zu belegen. Quadrivalent oder 
Tetravalent sind eigentlich keine Adaquate, da sie fiir jene Bildung 
reserviert werden sollen, die durch Paarung von vier homologen Chro- 
mosomen entsteht. Bei Pisum handelt es sich indessen um eine Zu- 
sammenschliessung von verschiedenen Chromosomen. Eine derartige. 
wird in der Literatur »secondary association» genannt, insofern man 
sich nicht mit rein deskriptiven Ausdriicken wie Chromosomenring 
oder Chromosomenkette begniigt. Man hat auch von quadripartiten 
Chromosomen gesprochen. Ich werde indessen den Erbsenring im fol- 
genden als Amphibivalent bezeichnen, hiermit andeutend dass er aus 
zwei verschiedenen Bivalenten besteht. 

Die Beschreibung des Amphibivalents und seines Verhaltens wah- 
rend der Teilung beruht auf Studien von Pflanzen der gleichen Kreu- 
zung wie der ringlosen Pflanzen, also [F, (F + K)] X Doppeltrez. Das 
Amphibivalent wird hier durch Paarung der Chromosomen A” und B” 
der K-Linie mit den entsprechenden Chromosomen A’ und B’ von der 
doppeltrezessiven Linie gebildet. An der Bildung der Bivalente kann 
dagegen auch eine wechselnde Anzahl Chromosomen von der F-Linie 
teilnehmen. 

Das Amphibivalent hat die Form eines Ringes oder einer Kette. 
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Von Interesse ist dass Querarme mit Uberkreuzungen regelmAassig vor- 
kommen, anzeigend, dass es sich hier um eine wirkliche Chromosomen- 
paarung handelt, was ja iibrigens auch daraus hervorgeht, dass. das 
Amphibivalent wahrend der Prophase gebildet wird. In den aller- 
meisten Fallen sind zwei Querarme vorhanden, von denen der eine 
grésser zu sein pflegt. In beiden nimmt das gleiche Chromosom teil, 
das also an beiden Enden gewohnlich unter Uberkreuzung zwei andere 
Chromosomen bindet. Das vierte Chromosom bildet dagegen gewohn- 
lich keinen Querarm oder héchstens einen sehr kurzen, in dem keine 
Uberkreuzung vorzukommen scheint. Mehr als drei Arme sind nicht 
konstatiert worden, an einer der vier Fiigestellen im Ring stossen also 
nur die Chromosomen mit den Enden aneinander. Wahrscheinlich ist 
es diese Stelle, wo die Bindung am haufigsten aufgelést wird, wenn 
anstatt eines Ringes eine Kette vorhanden ist. Es ist jedoch auch beob- 
achtet worden, dass er an einer anderen als an dieser Stelle offen 
gewesen ist (siehe Fig. 22 rechts). Die Lokalisation der Querarme auf 
zwei bestimmte, nebeneinander gelegene Zusammenfiigungsstellen im 
Amphibivalent verleiht demselben ein ziemlich konstantes Aussehen, 
das ihm von Quadrivalenten unterscheidet. Echte Quadrivalente pfle- 
gen eine mehr variierende Form anzunehmen, und wenn ein Quadri- 
valent aus Chromosomen mit im Bivalentstadium meist einem Querarm 
gebildet wird, sollte die Lage der beiden Querarme im Quadrivalent 
variieren, wird das Quadrivalent aus Bivalenten gebildet, die eine Uber- 
kreuzungsstelle mit Vorliebe naiher einem bestimmten Chromosomen- 
ende bilden, was denkbar ist, so sollen die zwei Arme des Quadri- 
valents nicht auf zwei neben einander liegenden sondern auf zwei 
gegeniiber liegenden Zusammenfiigungsstellen liegen. Die komplizier- 
ten Formen, welche die Quadrivalente bei z. B. Hyacinthus oder 
Datura annehmen kénnen, werden iibrigens nicht angetroffen; wir 
finden meistens einen Ring oder eine Kette. 

Die Grésse der Querarme variiert wie bei den Bivalenten. Selten 
sind sie nicht ausgebildet (siehe Fig. 20), sodass das Amphibivalent wie 
ein einfacher Ring aussieht, recht selten ist nur 1 vorhanden, ziemlich 
selten kommt wie erwahnt ein dritter Arm vor. In Fig. 22 (5) ist 
dieser recht gut entwickelt, wahrend einer der anderen nicht vor- 
handen ist, sodass das Amphibivalent ein ungewoéhnliches Aussehen 
bekommt. Meistens kann man also im Amphibivalent zwei Chromo- 
somen wiedererkennen: das das zwei Querarme bildet und das gegen- 
uber liegenden ohne Querarme. Das letztgenannte ist bedeutend kleiner, 
ja, es ist in den meisten FalHen deutlich kleiner als irgend eines der 
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anderen Chromosomen. Endgiiltig zu entscheiden ob dieses Chromo- 
som eine Verkiirzung erfahren hat ist indessen recht schwierig, da ja 
die Chromosomen in verschiedenem Grade ausgespannt sein kénnen 
und da ausserdem die Querarmbildung beim Vergleich beriicksichtigt 
werden muss. Die beiden anderen Chromosomen zeigen etwas ver- 
schiedene Grésse: Das gréssere ist deutlich der Partner des Chromo- 
soms mit zwei Querarmen und der Arm, der sie verbindet variiert sehr 
an Grdésse, pflegt aber grésser als der zweite im Amphibivalent vor- 
handene Arm zu sein, der eine gewisse Maximigrésse nicht iibersteigen 
zu kénnen scheint; das kleinere Chromosom ist der Partner des Chro- 
mosoms ohne Querarme, obgleich es in den meisten Fallen grésser als 
dieses zu sein scheint. Eine Aufteilung des Amphibivalenten in 2 Bi- 
valente — Zerfall in paarweise vereinigte Chromosomen beobachtet 
man oft wahrend der Anaphase (Fig. 20) — wurde nicht beobachtet, 
und auch hierin besteht ein Unpefechiog: gegentiber echten Quadri- 
valenten. 

Viel Atitmerkasitikeit wurde der Lage der vier Amphibivalentchro- 
mosomen in der Kernspindel gewidmet, um hierbei zu sehen wie sie 
auf die beiden Pole verteilt werden. Beim Gedanken an die grosse 
Pollensterilitat der in Frage stehenden Pflanzen sollte man ja erwarten, 
dass die Chromosomen sich in verschiedenen Zellen verschieden ver- 
halten. Es zeigte sich auch, dass ziemlich verschiedene Anordnungen 
vorkommen.° Es ist jedoch nicht immer méglich auf Grund der Lage 
der Chromosomen zu:sehen wohin sie gelangen werden, namlich wenn 
sie rein Aquatorial liegen. Am haufigsten ist das grosse Chromosom 
mit zwei Armen gegen den einen Pol orientiert, die beiden Chromo- 
somen, die es bindet, zeigen gegen den anderen Pol, wahrend das vierte 
Chromosom hierbei verschieden orientiert sein kann. In den aller- 
meisten Fallen ist es indessen gegen den gleichen Pol gerichtet..wie das 
erste und wir erhalten eine Zickzackanordnung der Chromosomen, die 
mit sich bringt, dass das Chromosom, das 2 Arme gebildet hat und das 
kleine Chromosom zum einen Pol gehen, die beiden anderen zum 
anderen (Fig. 19). Eine Zickzackkette ist sehr haufig, ein Zickzackring 
nicht so haufig. Seltener kommt es vor, dass das kleine Chromosom 
gegen den entgegengesetzten Pol wie das grosse Chromosom orientiert 
ist (Fig. 20), in welchem Fall es nicht selten zu Nichttrennen kommen 
diirfte. 

Sehr haufig nimmt anstatt dessen das Chromosom mit den beiden 
Querarmen eine diagonale Lage ein, indem der eine Querarm, in den 
meisten Fallen der kleinere, gegen den einen Pol gerichtet ist (Fig. 21). 
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Dieses Chromosom gelangt da zum entgegengesetzten Pol gegen das 
kleine Chromosom; aber nicht mit Notwendigkeit: Fig. 21 ganz rechts 
zeigt einen der seltenen Falle, wo wir eine Zickzackverteilung auch mit 
dieser Stellung des grésseren Chromosoms haben. Es gibt sowohl Ringe 
wie Ketten vom diesen Typus, Ringe sind hier haufiger. Die in Frage 
stehende Anordnung fiihrt offenbar nur selten zu doppeltem Nicht- 
trennen, im Gegensatz zu von RICHARDSON beziiglich ihres Materials 
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Fig. 19—22. Amphibivalente von [F2 (F X K)] X doppeltrezessive Linie. 


22 


Mitgeteiltem. Dort kam ein Ring vor, wo angrenzende Chromosomen 
gegen den gleichen Pol gerichtet waren und Verfasserin glaubt konsta- 
tiert zu haben, dass homologe Chromosomen zum gleichen Pol gehen 
k6nnen; unter der Annahme, dass diese Verteilung gleich oft vorkommt 
wie die, wo sie zu verschiedenen Polen gehen, kénnte die Semisterilitat 
erklart werden. Doppeltes Nichttrennen ist indessen nach allem zu 
urteilen selten, wahrscheinlich auch in Miss RICHARDSONs Material; 
ihre Mitteilung ist ja auch ganz kurz. 
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Die zuletzt beschriebene Anordnung der Amphibivalentchromo- 
somen fiihrte also in der tiberwiegenden Mehrzahl der Falle dazu, dass 
angrenzende Chromosomen zum gleichen Pol gingen (wenn Ring vor- 
handen) oder dass die Mittelchromosomen in der Kette zum einen, die 
Endchromosomen zum anderen Pol gingen. Die gleiche Verteilung 
resultiert wohl meistens aus der Anordnung, wo die beiden Querarme 


Fig. 23—29. 23: Amphibivalente. — 24: 1 Bivalent klebt am Amphibivalent. — 25: 

Abweichendes Amphibivalent. — 26: Vereinigung von sechs Chromosomen. — 27: 

Amphibivalente von Extra Rapid X Soloart. — 28: Chromosomen einer Pollenmutter- 

zelle aus Extra Rapid X Soloart. — 29: Dasselbe (man beachte den Unterschied in 
der Grésse des Amphibivalents). 


zur Seite gekehrt sind, weil das grosse Chromosom eine laterale Lage 
hat (Fig. 22). Diese Anordnung, die recht haufig vorkommt, diirfte 
zuweilen zu Nichttrennen fiihren. Schliesslich sehen wir die vier 
Chromosomen recht haufig in einer Reihe liegen; die zwei Endchro- 
mosomen in der Kette gelangen also in verschiedene Zellen (Fig. 23). 
Diese Anordnung fiihrt zuweilen zu Doppelt-Nichttrennen (siehe 
Fig. 23); ob dies der Fall sein wird oder nicht beruht darauf, wo das 
Amphibivalent sich geéffnet hat. 


Hereditas XV. 
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= Damit diirften die wichtigsten Anordnungen auf- 
4 & gezahlt sein. Weitere solche kénnten wohl verdienen 
5 S Zz | erwahnt zu werden, aber sie spielen eine mehr unter- 
eS 4 | geordnete Rolle. Es kommt nicht selten vor, dass 
= 8 5 | das kleine Chromosom ohne Querarm sich vom 
5 S = | Amphibivalent loslést, es ist ferner gern durch einen 
P 5 | recht ausgezogenen Faden mit demselben verbunden. 
S Fig. 24 zeigt, wie ein Bivalent am Amphibivalent 
: mit einem Faden verbunden ist. Dies ist offenbar 
ne We is ein Faden von ganz anderer Art, vermutlich dadurch 
cen & entstanden dass das Bivalent bei der Umbiegung des 
ee. grossen Chromosoms angeklebt ist und obgleich sie 
itty 4 nun gesondert liegen, ist die Verbindung nicht unter- 
Peers (ene brochen worden. In ahnlicher Weise sind mitunter 
- S | Bivalente miteinander verbunden, und bei Pflanzen 
oe = | wo die Konjugation zwischen den Chromosomen 
. - ;y wihrend spateren Stadien nur durch Faden gekenn- 
a . 3 zeichnet ist, kénnen solche Artefakte Argernis be- 
| & || & reiten (z. B. bei Oenothera). Das in Fig. 25 abge- 
ss a s bildete Amphibivalent hat sein eigentiimliches Aus- 
eS = sehen wohl dadurch erhalten, dass ein freies Chro- 
ws =  mosomenende an der Mitte des Chromosoms mit 
—— zwei Querarmen festklebt. Fig. 26 zeigt eine eigen- 
=o S tiimliche Bildung von einer Zelle, die ausserdem vier 
ia ae Bivalente enthielt. Vermutlich ist das fiinfte Bi- 
et 4 | valent wahrend der Paarung in der Prophase in. ir- 
ing gend einer Weise zwischen den Chromosomen des 
No & | Amphibivalents eingeklemmt worden; es sind wohl 

ae nur scheinbar 6 Chromosomen gepaart. 
al ~ Es wurde einige Statistik iiber die Verteilung 
iin a der Chromosomen des Amphibivalents gemacht. 
ue ae Hierbei wurden die Pollenmutterzellen in 2 Klassen 
$= “nf eingeteilt: 1) Es lag Zickzackanordnung vor, sodass 
tiialiod = es deutlich war, dass das Chromosom mit 2 Quer- 
8 & armen und das ohne Querarme zum gleichen Pol 
= kamen, 2) andere Verteilungen der Chromosomen 
- - oS mussten folgen. Die Anordnung in »sicheren» Zellen, 
ee soviele wie méglich aus dem gleichen Pollenfach, 
a & wurde schematisch aufgezeichnet. 14 Pflanzen wur- 
_ den untersucht, das Ergebnis zeigt Tab. 1. In 301 
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Pollenmutterzellen wurde die Zickzackanordnung, in 306 andere An- 
ordnungen gefunden. Die Ubereinstimmung ist iiberraschend gut. 
Offenbar kommt die Zickzackanordnung in 50 % der Zellen vor, in 
den iibrigen kommt es zu verschiedenen Verteilungen. Nun ist ja 
ungefahr die Halfte des Pollens in allen Fallen fertil, und entweder 
muss daher die Zickzackanordnung zur Bildung von fertilem Pollen 
fiihren oder auch es sollten verschiedene Verteilungstypen zur Fertilitat 
fiihren (die Zickzackanordnung dagegen zu Sterilitét). Das letztere 
erscheint ja unwahrscheinlich, denn unter den Nicht-Zickzackanord- 
nungen gibt einen Teil, der zu Nichttrennen oder Doppelt-Nichttrennen, 
demnach sicher zu Sterilitaét fiihrt. 

Von geringerem Interesse zeigte sich eine Statistik iiber die Anzahl 
Zellen mit Ring bzw. Kette, da sich verschiedene Pflanzen offenbar 
verschieden verhalten. Wahrend in 1929:348:1 in einer Anzahl Zellen 
34 Ringe und 46 Ketten gezahlt wurden, wurden in der Pflanze 1929: 
349:1 9 Ringe und 22 Ketten gefunden. Indessen sollten zu solchen 
Zahlungen am besten die Diakinese oder Metakinese verwendet werden, 
was auf zu grosse Schwierigkeiten stésst, da die in Frage stehenden 
Stadien zu schlecht fixiert sind um zu statistischem Material verwendet 
werden zu kénnen. 

Es wurde erwahnt, dass die Orientierung des Amphibivalents nicht 
selten eine solche war, dass es zu Nichttrennen kommen sollte. Wah- 
rend der Anaphase wurden einige Zahlungen ausgefiihrt. Es zeigte 
sich, dass die Chromosomenverteilung 8 + 6, die in Pflanzen mit nor- 
maler Paarung unter normalen Verhiltnisse dusserst selten ist, hier 
haufiger war. In einem Pollenfach wurde 7 + 7-Verteilung in 20 Zellen, 
8 + 6 in 4 und 6’/, + 6'/, in 1 Zelle gezihlt. Dies ergab 20 % Nicht- 
trennen, was indessen eine ungewOhnlich hohe Zahl war. In anderen 
Pollenfachern war die Erscheinung bedeutend seltener. Offenbar ist 
indessen, dass das Amphibivalent eine unregelmiassige Verteilung der 
Chromosomen verursacht, und es ist ja hervorgehoben worden, dass 
Quadrivalentbildung in tetraploiden Formen gerne zu derartigen Un- 
regelmissigkeiten fiihrt (DARLINGTON, MEURMAN). Zuweilen wurde die 
Langsspaltung eines im Aquator zuriickgebliebenen univalenten Chro- 
mosoms beobachtet: Die tibrigen Chromosomen hatten schon ihre Pole 
erreicht, die beiden Langshalften des Univalents folgten spiter nach, 
in gleicher Weise wie bei Triticum u. a. 

Wenn zwei angrenzende Amphibivalentchromosomen zum gleichen 
Pol gehen, pflegen sie sich wahrend der Anaphase zu trennen. Nur 
selten scheinen sie vereinigt zu sein, nachdem sie den Pol der Kern- 
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spindel erreicht haben (siehe Fig. 23 ganz rechts). In der zweiten 
Reifeteilung wurde die Aufmerksamkeit auf das eventuelle Vorkom- 
men von zusammenhingenden Chromosomen waihrend ihrer Meta- 
phase gerichtet. »Secondary associations» wahrend dieser Teilung, 
wahrscheinlich restierend seit der ersten Reifeteilung, sind beschrieben 
worden (MEURMAN 1929, LAWRENCE 1929). Es war indessen eigentiim- 
lich schwierig derartige zu konstatieren. Allerdings sind in der einen 
der Metaphasenplatten nicht selten nur 6 Chromosomen (in der anderen 
7), davon ein langes, zu sehen, aber in der Regel scheinen es nur 2 
Chromosomen zu sein, die mit den Enden aneinander stossen, denn die 
gleiche Erscheinung wurde in Pflanzen mit normaler Paarung beobach- 
tet. In von der Seite gesehenen Teilungen konnte ein Zusammenschluss 
zwischen Chromosomen nicht mit Sicherheit konstatiert werden. Bei 
Pisum kommt es nicht selten vor dass man Pollenfacher antrifft, wo 
eine Chromatinbriicke, die zwei verschiedenen Kernplatten angehérige 
Chromosomen vereinigt, in den Pollenmutterzellen gefunden wird. Die 
Briicke verbindet nur 2 Chromatiden. Sie folgte wahrend der Anaphase 
mit, ob nun die beiden verbundenen Chromatiden in gleicher oder in 
entgegengesetzter Richtung wanderten; im letzteren Falle wird die Zelle 
diagonal von einer Chromatinbriicke durchquert. Es soll hinzugefiigt 
werden, dass ahnliche Erscheinungen auch in Pflanzen mit normaler 
Paarung angetroffen worden sind. 


DIE POLLENSTERILITAT. 


Wie erwahnt sind etwa die Halfte der Pollenkérner von Pflanzen 
mit Amphibivalenten steril. Die Sterilitat hangt sicherlich mit einer 
unregelmassigen Verteilung der Chromosomen des Amphibivalents zu- 
sammen. Sie wird indessen erst in einem recht spiten Stadium in der 
Entwicklung sichtbar. Alle Tetraden haben ein vollkommen normales 
Aussehen, es kann demnach nicht konstatiert werden ob alle Zellen in 
der Halfte der Tetraden sterben. Auch nachdem sich die Pollenzellen 
voneinander getrennt und die charakteristische langliche Form erhalten 
haben, wobei der Kern, der bisher in der Mitte des Korns gelegen ist, 
zum einen Ende gewandert, besteht kein Unterschied in der Entwick- 
lung. Doch kann in einzelnen K6rnern der Amphibivalentpflanzen die 
Wanderung des Kerns verzégert werden oder unterbleiben. Die weitere 
Entwicklung ist indessen bei diesen Pflanzen gestért. Nur in einem 
Teil der Kérner findet eine regelmassige Teilung des Kerns statt, die 
zu einer Abscheidung einer kleinen generativen Zelle am Ende des 
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Pollenkorns fiihrt. Diese Zelle verlasst dann ihren Platz an der Wand 
und wandert spater in die grosse Schlauchzelle hinein. In einer sehr 
grossen Anzahl Faille kann die Teilung des Kerns unterbleiben, oder 
sie wird jedenfalls sehr stark verspatet und erfolgt dann gerne unter 
Stérungen. Es zeigte sich, dass eine fertige Anthere von einer amphi- 
bivalenten Pflanze Pollenkérner verschiedener Art enthielt. Ungefahr 
die Halfte der K6rner hatten normales Aussehen und waren von Reserv- 
nahrung erfiillt. Eine sehr grosse Anzahl war ganz leer und mehr oder 
weniger verkiimmert. Schliesslich gab es eine dritte Kategorie, nim- 
lich solche, in denen allerdings keine (oder wenig) Reservnahrung 
abgelagert worden ist, deren plasmatischer Inhalt aber noch mehr oder 
weniger erhalten war. Ihr Kern war bald nur eine degenerierte im 
Praparat dunkelgefarbte Masse, bald zeigte er die durch Schrumpfen 
beginnende Degeneration (Fig. 33). Aber haufig hatte er ein gesundes 
Aussehen und in einzelnen K6rnern erfuhr er eine verspatete Teilung. 
Die Kernspindel hatte da gerne eine abnorme Lage und ein der in 
Fig. 33 abgebildeten K6rner ist schief geteilt worden; der generative 
Kern ist hier abnorm gross. Das Letztgenannte beruht vielleicht ganz 
einfach darauf, dass die generative Zelle grésser als normal ist. Das 
Kernwachstum nach der Telophase beruht auf einem Aufsaugen von 
Fliissigkeit vom Zytoplasma (BELAR 1928); denkbar ist dass wenn die 
Zelle selbst sehr klein ist, wie dies mit der generativen Zelle in Pollen- 
kérnern der Fall ist, der Kern im Zuwachsstadium nicht geniigend 
Wasser aufnehmen kann, weshalb er dann abnorm klein bleibt. Das 
dichte Zytoplasma (»Kinoplasma>» ), das generative Zellen kennzeichnet, 
sollte dann nur einen starken Fliissigkeitsverlust anzeigen, was eine 
Stiitze darin findet, dass wenn die generative Zelle iibernormale Grésse 
hat, die Zytoplasmastruktur wie in der Schlauchzelle ist (siehe Fig. 33). 

Es lagen also ganz leere K6rner, Kérner in verschiedenen Stadien 
von Degeneration oder mit unterbrochener oder stark verspiteter Ent- 
wicklung zusammen mit normalen im Pollenfach. Die letzteren diirften 
die einzigen funktionierenden gewesen sein und haben ihre Bildung 
wahrscheinlich der Zickzackanordnung im Amphibivalent zu verdanken, 
die anderen sind vielleicht der Ausdruck fiir eine verschiedene Ver- 
teilung der Chromosomen. 


DIE ENTWICKLUNG DER SAMENANLAGEN. 


Die Samenanlagen von Pisum sind gekriimmt und bitegmisch, d. h. 
mit 2 Integumenten versehen. Ferner sind sie apodermal, d. h. die 
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hypodermale Archesporzelle hat nach aussen eine Deckzelle abgeschie- 
den, bevor sie zur Embryosackmutterzelle herangewachsen ist. Der 
Nucellus ist in der Tat recht gross, aber dessenungeachtet wird sein 
oberer Teil vom wachsenden Embryosack verdrangt; der befruchtungs- 
reife Embryosack grenzt also dann zu grossem Teil an das innere 
Integument, der Eiapparat liegt an der inneren Miindung des Mikropyl- 
kanals, der chalazale Teil des Embryosackes ist dagegen von persistie- 
rendem Nucellusgewebe umgeben. Der Embryosack hat normalen 8- 








Fig. 30—31. 30: Metakinese in einer Embryosackmutterzelle von einer amphibivalen- 
ten Pflanze. — 31a; b: Metaphase in einer Embryosackmutterzelle von Gra Jatte 
X Whitham Wonder. 


kernigen Typus, die Antipoden sind unbedeutend entwickelt, die beiden 
Polkerne liegen nebeneinander, werden ziemlich gross, verschmelzen 
aber nicht sondern liegen bis zur Befruchtung ein Stiick unter dem 
Eiapparat. Die Endospermbildung erfolgt nach dem sog. nuklearen 
Typus. 

Bei normalen Pflanzen erfolgt die Entwicklung des Embryosackes 
folgendermassen. Die Embryosackmutterzelle fiihrt zur Bildung von 4 
Makrosporen, die gern in T-Form geordnet sind. Bei der ersten Reife- 
teilung entstehen 7 Bivalente. Nach einiger Zeit Ruhe wird die chala- 
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zale Makrospore stark erweitert, ihr Kern teilt sich und bildet unter 
Verdrangung des Nucellus den Embryosack. 

Bei der Untersuchung von Amphibivalente fiihrenden Pflanzen 
wurde zuerst darauf ausgegangen das Amphibivalent auch in der Em- 
bryosackmutterzelle zu konstatieren. Die Fixierung war hier schlech- 
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Fig. 32—34. 32: Langsschnitt des Fruchtknotens einer Bliite von einer semisterilen 

Pflanze der F X K-Kreuzung (das Bild ist nach kombinierten Schnitten gezeichnet). 

— 33: 3 Pollenkérner einer solchen Bliite. — 34: 2 Zuriickgebliebene Embryosacke 
einer derartigen Bliite. 


ter ausgefallen und es liegt in der Natur der Sache, dass nur ein spar- 
liches Material untersucht worden ist. Aber es besteht kein Zweifel 
dariiber, dass immer vier Chromosomen vereinigt sind, stets sind wah- 
rend der Metaphase nur 6 Einheiten zu sehen. Fig. 30 zeigt ein sehr 
deutliches Metakinesestadium (friihe Metaphase). Das Amphibivalent 
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ist hier ringf6érmig, die Bivalente nehmen offenbar ahnliche Formen 
wie in den Pollenmutterzellen an. 

Die Entwicklung des Embryosackes hat zu Beginn fast stets einen 
normalen Verlauf, in der Samenanlage werden vier Makrosporen ge- 
bildet. Dann kommt es indessen zu Stérungen. Nur in einem Teil 
der Samenanlagen wichst die chalazale Makrospore unter Verdrangung 
des Nucellus zu einem 8-kernigen Embryosack heran. Sehr haufig wird 
ihre Entwicklung verzégert oder sie bleibt stehen. Gew6éhnlich verhalt 
es sich so, dass sie sich mehr oder weniger erweitert, aber ihr Kern 
teilt sich nicht. Ein Teil der inneren Zellen des Nucellus werden aller- 
dings durch die Makrospore zerstért, aber die Epidermis verbleibt 
meistens intakt und sie degeneriert innerhalb des Nucellus. Das sterile 
Gewebe der Samenanlagen wird jedoch entwickelt, das Integument und 
der Mikropylenkanal haben normales Aussehen. Untersucht man die 
Fruchtknoten gleich vor dem Bliihen, wird nur in etwa der halben 
Anzahl der Samenaniagen ein normaler Embryosack angetroffen. Die 
iibrigen Samenanlagen haben allerdings normale Grésse, aber ihr 
Nucellus persistiert und enthalt nur Reste eines Embryosackes oder eine 
stark vergrésserte Makrospore von charakteristischem Aussehen mit 
grossem Kern (Fig. 34). Gleichwie in Pollenkérnern mit ungeeignetem 
Chromosomeninhalt so wird in entsprechenden Makrosporen der Kern 
nicht geteilt oder seine Teilung wird offenbar stark verzégert. Unge- 
fahr 50 % der Samenanlagen diirften keine Eizellen enthalten (Fig. 32). 
Es kann hinzugefiigt werden, dass allerdings nur eine begrenzte Anzahl 
Fruchtknoten untersucht worden sind — das Material stammte jedoch 
von verschiedenen Pflanzen — aber das Degenerationsphanomen war 
so ausgepragt, dass ein Untersuchen von weiterem Material als tiber- 
fliissig erachtet worden ist. In alteren Hiilsen mit Samen ist ja der 
Sterilitatsprozent leicht zu konstatieren, gerade die mikroskopische 
Untersuchung musste aber entscheiden, ob es sich um Gametensterilitat 
oder um Zygotensterilitat handelte. 


DIE ERSTE REIFETEILUNG BEI EINIGEN VERSCHIE- 
DENEN PISUM-TYPEN. 


Es wurden Crossing-over-Pflanzen von HAMMARLUNDs Kreuzungen 
mit der K-Linie untersucht. So wurde Material von 2 Pflanzen mit 
weissen Bliiten aber griinen Hiilsen fixiert (aGp). In beiden kamen 
7 freie Bivalente von normalem Aussehen vor. Soweit man auf Grund 
der untersuchten Praparate urteilen kann, war die Reduktionsteilung 
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nicht von der in normalen Pflanzen verschieden. Von der anderen 
Crossing-over Klasse — violettbliitig aber gelbhiilsig (A gp) — wurden 
auch Knospen von zwei Pflanzen fixiert. Leider enthielten sie aber 
keine Reduktionsteilungen in den Antheren. Solche gab es dagegen in 
zwei Fruchtknoten, sodass jedenfalls einige Teilungen beobachtet wor- 
den sind. In ein paar Metaphasen waren nur sechs Einheiten zu sehen, 
in einer Metakinese gab es eine deutliche Verkettung von Chromosomen. 
Diese Beobachtungen deuten also darauf hin, dass ein Amphibivalent 
vorhanden war, was aber leider nicht vollkommen sicher festgestellt 
werden konnte. 

F, der Kreuzung Extra Rapid X Soloart war, wie HAMMARLUND 
mitgeteilt hatte, semisteril. Von dieser wurden einige Pflanzen unter- 
sucht; sie hatten ein Amphibivalent in allen Pollenmutterzellen. Dieses 
hatte das gleiche Aussehen wie in der Kreuzung F X K: Ein Chro- 
mosom bildete in der Regel zwei, selten einen Querarm, das gerade 
gegentiber liegende Chromosom bildete keinen Querarm. Es konnte 
haufig recht deutlich gesehen werden, dass das Amphibivalent aus 
verschieden grossen Chromosomen gebildet war. Das Chromosom ohne 
Querarm schien hier dagegen nicht verkiirzt zu sein. Es wurden die 
gleichen Typen von Einstellung des Amphibivalenten in der Kern- 
spindel gefunden, die friiher beschrieben worden sind. Die Zickzack- 
anordnung kommt laut Zahlungen in verschiedenen Pollenfachern in 
50 % der Pollenmutterzellen vor. In einem Fach wurden Zahlungen 
in 41 Zellen vorgenommen. Zickzack wurde in 21, andere Anord- 
nungen in 20 gefunden. Bei den friiher beschriebenen Pflanzen war 
Kette haufiger als Ring, obgleich der Prozent Zellen mit Ring stark 
variierte. In dieser Kreuzung war der Ring im Gegenteil haufiger: So 
hatten unter den oben genannten Zellen 26 Ring, 15 Kette. Mit Hin- 
sicht auf die Orientierung von Chromosomen mit 2 Querarmen ist 
auch hier zu bemerken, dass dieselben am haufigsten gegen den einen 
Pol gewendet sind. In den in Rede stehenden 41 Zellen war dies in 
29 Zellen der Fall, zu denen alle 21 Zickzackfille gehérten, waihrend 
in 8 Zellen andere Verteilungen folgen mussten. In 9 Zellen stand das 
in Frage stehende Chromosom diagonal mit einem Querarm gegen den 
Pol gerichtet, in 3 Zellen stand es lateral mit den Querarmen auf der 
gleichen Seite im Amphibivalenten. Von den Ringen zeigten 12 Zick- 
zack, 14 eine andere Anordnung, von den Ketten 9 Zickzack, 6 andere 
Anordnungen, also ist es auch hier fiir die Kette leichter sich in Zick- 
zack zu ordnen als es fiir einen Ring ist. Das Material ist nicht gross, 
diirfte aber die allgemeine Tendenz anzeigen. 4 Chromosomen in einer 
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Reihe gab es in diesem Fach nicht, kommt indessen vor, scheint aber 
in dieser Kreuzung seltener zu sein. 

Einige Amphibivalente sind in Fig. 27 zu sehen. Sie sind oft sehr 
kontrahiert und kénnen dann einem gewohnlichen Bivalent gleichen 
(Fig. 29), in anderen Fallen sind sie ansehnlich (siehe Fig. 28). Eine 
derartige Variation besteht indessen auch hinsichtiich der Grésse der 
Bivalente, was teils auf dem Teilungsstadium beruht, indem sie in der 
friihen Metaphase stark kontrahiert sind, teils auf der verschiedenen 
Einwirkung des Fixierungsmittels. Hat man CARNOy als Fixierungs- 
mittel verwendet, sind die Chromosomen nicht so stark kontrahiert. 

Schliesslich sind, wie in der Einleitung erwahnt wurde, einige der 
Erbsen von RASMUSSON untersucht worden (RASMUSSON 1927). Es 
handelte sich um F,-Pflanzen von Kreuzungen zwischen Zucker- und 
Kneifelerbsen. Je nach den Sorten, die zur Kreuzung verwendet wor- 
den sind, wurde verschieden starke Koppelung in F, erhalten. Unter- 
sucht wurden hier Engelsk Sabel X Whitham Wonder (1930:1042), 
die freie Kombination zeigt, Gra Jatte X Whitham Wonder (1930:1039), 
die starke Koppelung zeigt, sowie Gra dvarg X Stensirt (1930:1045), 
wo die Koppelung intermediare Starke hat. Ein paar der Elternsorten 
sind friiher untersucht worden und haben normale Paarung gezeigt. 
Es zeigte sich nun, dass Pflanzen dieser drei F,-Generationen 7 Bi- 
valente wahrend der ersten Reifeteilung hatten. Die Bivalente hatten 
das gewohnliche Aussehen und es schien hierbei in den drei Fallen 
kein Unterschied vorhanden zu sein. Es wird daher nur 1930:1039 
abgebildet. Hier ging die grésste Fixierung wahrend meiner Reisen 
verloren, aber eine kleinere enthielt deutliche Teilungen in den Em- 
bryosackmutterzellen (Fig. 31a und b). Die Bivalente sind auch bei 
diesen mit grossen Querarmen versehen. : 

Offenbar sind diese Koppelungsphanomene von anderer Natur als 
die in den HAMMARLUNDschen Kreuzungen mit der sog. K-Linie. Auch 
kommt keine Semisterilitat vor. Laut giitiger Mitteilung von Dozent 
RASMUSSON war der Pollen der F,-Pflanzen fertil mit nur einzelnen toten 
K6rnern und die Hiilsen waren gut gefiillt. 


VERSCHIEDENE FALLE VON CHROMOSOMENRINGEN 
UND SEMISTERILITAT. 


Zum Verstandnis der Entstehung von Chromosomenringen hat die 
Theorie von BELLING iiber den Austausch (»crossing-over») zwischen 
nicht homologen Chromosomen sehr viel beigetragen. Das Studium 
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der Konfigurationen von trivalenten Chromosomen bei trisomischen 
Datura-Formen fiihrte ihn zur Auffassung, dass ausser normalem 
crossing-over auch ein Austausch vorkommen muss, den er als um- 
gekehrtes crossing-over bezeichnete; die Homologen miissen mit ver- 
schiedenen Enden aneinander gelegen sein, was mit sich brachte, dass 
beim Austausch Chromosomen entstehen, denen das eine Ende des 
urspriinglichen Chromosoms fehlte, die aber das zweite doppelt hatten. 
In derartiger Weise verandert, sodass seine beiden Enden gleich sind, 
ist, auf Grund des Aussehens des Trivalents zu urteilen, das Extra- 
chromosom bei den sog. sekundaren trisomischen Mutanten. Fiir das 
Extrachromosom des tertidren Trisoms »Wiry», wurde wahrscheinlich 
gemacht, dass es aus Stiicken von zwei verschiedenen Homologen, 
namlich I und IX, aufgebaut ist. Dieses Chromosom wurde in einer 
diploiden Datura-Linie, die »B» genannt wird, gefunden und es wurde 
angenommen, dass es durch Austausch zwischen den Chromosomen I 
und IX entstanden sei (BELLING und BLAKESLEE 1926). Hier war also 
ein dritter Form vom Austausch, namlich zwischen verschiedenen Ho- 
mologen. Eine neue Stiitze fiir diese Theorie iiber den Austausch zwi- 
schen Nicht-Homologen bildete die Entdeckung, dass der Bastard zwi- 
schen der Linie B und der normalen Linie 1 in der Diakinese einen 
Ring von 4 Chromosomen hatte (BELLING 1927 b). 

Das Vorkommen eines solchen Ringes konnte namlich voraus- 
gesehen werden. Bezeichnen wir (siehe HAKANSSON 1928) das unver- 
anderte Chromosom A’ mit a,a:, B’ mit b,b., so hat die Linie B anstatt 
dessen die entsprechenden Chromosomen a,b, und b,a,. Obgleich die 
Linien selbst normale Paarung besitzen, miissen wir im Bastard den 

a,a,—a,b, 

Ring | | finden. Wir werden im folgenden diese Bezeichnungs- 
a,b,—b,b, 
weise fiir ringbildende Chromosomen verwenden. 

Schon viel friiher (1914) hatte BELLING etwas entdeckt, das er als 
Semisterilitat in gewissen Stizolobium-Kreuzungen bezeichnete: 50 % 
des Pollens und 50 % der Embryosaicke waren namlich tot. BELLING 
verwendete nun seine Erfahrungen an Datura um die Semisterilitat 
bei Stizolobium zu deuten, und nahm an, dass in der einen der zwei 
gekreuzten Linien Nicht-Homologen durch Austausch untereinander 
verandert worden seien. Mit der von uns eben benutzten Bezeichnungs- 
weise sollte der semisterile Bastard folgende Chromosomen besitzen: 
4142, a,b., bas, b,b..’ BELLING dachte sich diese als zwei Paare, wonach 
die Verteilung bei der Reduktion entweder a,a, s b,b, und a,b. + bias, 
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also eine Aufteilung in die Chromosomen der Eltern werden sollte, was 
fertile Gameten ergeben sollte, oder auch a,a, + b,a, und a,b, + b,b,, 
was zu Abort fiihren sollte, da den hierbei resultierenden Gameten 
entweder das Chromosomstiick b, oder a, fehlte (Alles laut unserer 
Bezeichnung). Aus den Datura-Untersuchungen scheint hervorzugehen, 
wie bedeutungsvoll es ist, dass die Pollenkérner eine komplette Chro- 
mosomengarnitur erhalten, auch mit Hinsicht auf Teile der Chromo- 
somen. Ein weggefallenes Chromosom I kann offenbar nicht durch 
ein sekundar verandertes Chromosom I, also ein »Strawberry»- oder 
ein »Sugarloaf»-Chromosom, ersetzt werden. Das Pollenkorn stirbt, 
wenn ein Stiick vom Chromosom I fehlt, ein anderes dupliziert ist. Die 
grossen Erfahrungen der Datura-Forschung wurden neulich (von 
BUCHHOLTZ und BLAKESLEE 1930) folgendermassen zusammengefasst: 
»All plants or individual branches deficient for the whole or a part of 
a chromosome, thus far recognised in our cultures, have had 50 % or 
more aborted pollen, a fact which shows that pollen grains with chro- 
mosomal deficiences abort». Man vergleiche hiermit die Verhaltnisse 
bei Drosophila, wo die Gameten gegeniiber Chromosomenveranderungen 
(z. B. translocation, deficiency) nicht empfindlich sind, obgleich viele 
homozygotisch nicht realisiert werden k6nnen. 

Die semisterilen Stizolobium-Pflanzen haben indessen offenbar 
keinen Chromosomenring, was man in Analogie mit den Verhaltnissen 
bei Datura ohne Zweifel erwartet hatte. Aber andererseits zeigte der 
genannte ringversehene Datura-Bastard zwischen Linie B und Linie 1 
keine Semisterilitat. Um die letztgenannte iiberraschende Erscheinung 
zu erklaren wurde angenommen, dass im Ring angrenzende Chromo- 
somenenden einander abstossen, angrenzende Chromosomen sollten also 
zu verschiedenen Polen gehen, die Verteilung wurde stets a,b. + b,a: 
und a,a, + b,b, (BLAKESLEE 1928). Zickzackanordnung der Ringchro- 
mosomen sollte also in diesem Bastard Regel sein, doch ist, wie es 
scheint, nicht festgestellt worden ob dies der Fall ist oder nicht (siehe 
l. c. S. 26). Indessen wurde 50 % Pollensterilitat in anderen Linien- 
kreuzungen von Datura konstatiert. Gewisse Linien wurden »bad 
pollen producers» genannt, da sie bei Kreuzung mit den meisten 
anderen Linien Hybriden mit 50 % Sterilitaét gaben; in anderen Kreu- 
zungen zeigte F, nur 25 % Pollensterilitat (1. c.). Eine sehr grosse 
Anzahl von Datura-Linien aus verschiedenen Gegenden der Erde sind 
nunmehr gesammelt und durch Kreuzungen teils mit der Standard- 
linie 1, teils, noch in geringerer Ausdehnung, durch Kreuzung unter- 
einander gepriift worden (BLAKESLEE 1929). Zahlreiche Faille von 
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Semi- und Viertelsterilitat sind hierdurch entdeckt worden. Die F;,- 
Bastarde mit Linie 1 sind auch zytologisch von zahlreichen Mit- 
arbeitern untersucht worden, wobei das Vorkommen von Chromosomen- 
ringen oder -Ketten festgestellt worden ist. Chromosomenringe be- 
stehend aus den gleichen Chromosomen, die in den von Linie B gebil- 
deten Ring eingingen, bildeten auch verschiedene andere Linien, die 
also mit der B-Linie identisch sind. Andere Linien bildeten dagegen 
einen Ring, an dessen Bildung zwei andere Paare teilnahmen — die 
Datura-Chromosomen haben verschiedene Grésse — andere bildeten 
zwei 4-Ringe; schliesslich war in ein paar Fallen anstatt eines Ringes 
eine offene 4-Kette vorhanden. Je.ein Fall ist angetroffen worden mit 
einem 6-Ring, einer 6-Kette und 2 verketteten Bivalenten. Die referier- 
ten Resultate werden jedoch als vorlaufig mitgeteilt. In vielen Fallen 
verhalt es sich so, dass Hybriden mit Ring oder Kette auch semi- oder 
viertelsteril sind, aber diese Parallelitat zwischen Ringbildung und 
Sterilitat ist nicht immer vorhanden. Die von der B-Linie gebildeten 
Bastarde sind ja bereits als fertil befunden worden, und der zuerst 
untersuchte semisterile Bastard zwischen Linie 7 und Linie 1 hatte 
andererseits keine Chromosomenverkettung. Man vermutete indessen 
dass auch in Linie 7 eine Umgruppierung der Chromosomensubstanz 
stattgefunden hatte, aber eine solche die bei Kreuzung zu keiner Kon- 
figuration fiihrt; hierbei k6nnte man an Translokation anstelle eines 
Austausches zwischen Nichthomologen denken, obgleich auch die 
letztere Méglichkeit vorhanden ist (1. c. S. 189). Offene Ketten kénnten 
ja gebildet werden durch Inversion oder translokationsahnliche Ver- 
anderungen beim Austausch. Das Vorkommen von 25 % Sterilitat in 
ringfiihrenden Bastarden hat aicht erklart werden kénnen, aber viel- 
leicht kann ein eingehendes Studium des Ringes wihrend der Meta- 
Anaphase Klarheit in diese Erscheinungen bringen. Es scheint, als ob 
die Orientierung der Ring- und Kettenchromosomen in der Kernspindel 
noch nicht untersucht worden wire. 

Rassen und Linien wie die oben genannten, die in ihrem Ausseren 
nicht verschieden sind, die aber bei Kreuzung ihre Verschiedenheit 
durch Hervorbringen spezieller Chromosomenkonfigurationen und eines 
bestimmten Prozentes sterilen Pollens bekunden, wurden als »cryptic 
types» bezeichnet. In der Regel sollten sie durch Austausch zwischen 
Nichthomologen entstanden sein. Eine schéne Stiitze erhielt diese 
Theorie durch die Entdeckung, dass der Bastard zwischen einer tetra- 
ploiden Pflanze von Linie 1 und einer B-Tetraploide einen Ring von 
8 Chromosomen hatte (mitgeteilt in BLAKESLEE und CLELAND 1930) 
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Chromosomenringe und -Ketten sind nicht nur in intraspezifischen 
Kreuzungen sondern auch in interspezifischen zwischen verschiedenen 
Datura-Arten beobachtet worden, die zeigen, dass derartige Austausch- 
prozesse auch bei der Artbildung in der Gattung stattgefunden haben. 

Chromosomenringe oder -Ketten von sehr wechselnder Anzahl und 
Grésse — wobei jedoch die Anordnung bei ein und derselben Form 
ausserordentlich konstant ist — waren friiher schon bei Oenothera 
bekannt, nicht nur bei den Bastarden sondern auch bei den sog. Arten. 
Dort sind sie gerne mit der von RENNER entdeckten sog. Komplex- 
heterozygotie in Zusammenhang gebracht worden. Die Ringchromo- 
somen sind im Zickzack geordnet, sodass wahrend der Anaphase an- 
grenzende Chromosomen zu verschiedenen Polen gehen, weshalb bei 
der Annahme dass die Chromosomen vom Vater und von der Mutter im 
Ring regelmassig miteinander abwechseln, die beiden Elterngruppen 
ohne Austausch von Chromosomen auseinander gehen. Wenn alle 14 
Chromosomen einen einzigen grossen Ring bilden, werden nur zwei 
Arten von Gameten erhalten, nimlich die beiden Elterngameten. Es 
hat sich spater herausgestellt, dass BELLINGs Theorie tiber den Aus- 
tausch zwischen nichthomologen Chromosomen eine gute Erklarung 
sowohl fiir die konstante Chromosomenkonfiguration bei Oenothera 
gibt, wie auch dafiir, dass, nach allem zu urteilen, die Chromosomen 
eine bestimmte Lage im Ring haben, wobei G’- und 9-Chromosomen 
miteinander abwechseln (HAKANSSON 1928); ferner wurde hervor- 
gehoben dass — trotz des grossen Austausches — fertile Gameten ge- 
bildet wurden, da in den beiden Chromosomengruppen, die sich trenn- 
ten, dank der Zickzackanordnung kein Chromosomstiick fehlte, wahrend 
dagegen Unregelmiassigkeiten in dieser Anordnung zu Sterilitat fiihren 
sollten (HAKANSSON I. c.)*. Die Ansicht wurde ausgesprochen, dass die 
Chromosomenanordnung in den sog. Halbmutanten gegen die Austausch- 
theorie sprach, aber DARLINGTON zeigte, dass dies nicht der Fall zu 
sein brauchte und versuchte die Berechtigung der Austauschtheorie fiir 
Oenothera eingehender zu zeigen (DARLINGTON 1929b). Es zeigte sich. 
dass die Anordnung der Chromosomen bei trisomischen Oenothera aufs 


1 Wenn die Ringe, wie ich angenommen habe, zuerst in Bastarden zwischen 
Formen gebildet werden, bei denen ein Austausch schon erfolgt ist, ist es gut denk- 
bar, dass ein Chromosomstiick fehlen kann ohne dass dies Letalitét mit sich bringt. 
Der Gedanke dass Halbmutanten durch Austausch von ganzen Chromosomen ent- 
stehen kénnten, ist daher nicht an und fiir sich absurd, wie DARLINGTON (1929b, 
S. 363) andeutet; eine andere Sache ist, dass ihre Chromosomenkonfigurationen 
dagegen sprechen. 
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Beste mit der gleichen Theorie iibereinstimmt (HAKANSSON 1930 b), 
gleichwie auch laut meinen weiteren Untersuchungen bei triploiden 
Typen. CLELAND und BLAKESLEE (1930) haben sich der Austausch- 
theorie angeschlossen und gezeigt, dass die bunten Bastardkonfigura- 
tionen hierdurch verstindlich werden; von besonderem Interesse ist 
der Nachweis, dass man in gewissem Masse auf Grund der Austausch- 
theorie vorhersagen kann, welche Chromosomenanordnungen in einem 
gewissen Bastard méglich sind, und dass diese Voraussagung dann 
durch die zytologische Kontrolle bestatigt worden ist. 

Eine Schwiache, mit der die Theorie iiber den Austausch zwischen 
nicht homologen Chromosomen behaftet ist, liegt zweifellos darin, dass 
es schwierig ist sich vorzustellen, wie der Austausch stattfindet. Von 
der Drosophila-Forschung sind allerdings sog. Translokationen bekannt, 
ein Stiick eines Chromosoms muss an einem anderen angeklebt sein, 
da gewisse Gene einer Koppelungsgruppe sich nun wie frei von dieser 
verhalten, wahrend sie dagegen mit den Genen einer anderen Koppe- 
lungsgruppe gekoppelt erscheinen. Seitdem die X-Strahlen in den 
Dienst der Drosophila-Forschung gestellt worden sind, hat man Trans- 
lokationen von so bedeutenden Teilen von Koppelungsgruppen hervor- 
gerufen, dass man dieselben zytologisch mit grésster Deutlichkeit hat 
bestatigen kénnen (PAINTER und MULLER 1929, DOBZHANSKY 1930). 
Auch Fragmentation und sog. »deletion» des X-Chromosoms — das 
Mittelstiick desselben war verschwunden, wihrend die beiden End- 
partien zu einem stark verkiirzten Chromosom vereinigt waren — 
charakterisierte gewisse Fliegen der Nachkommen der X-Strahlen- 
behandelten. In letzter Zeit hat indessen die Austauschtheorie seitens 
der Drosophila-Forschung durch die Entdeckung von sog. reziproken 
Translokationen, d. h. Austausch zwischen Chromosomen, eine gute 
Stiitze erhalten. STURTEVANT und DOBZHANSKY (1930) erachten daher 
die Austauschtheorie als richtig fiir Oenothera. Sie haben bei Droso- 
phila zwei ganz »Oenothera-ahnliche» Translokationen A und C ge- 
funden, die sich dadurch auszeichnen, dass die Chromosomen II und 
III in der Mitte — wo die Polfaiden befestigt sind — abgebrochen 
worden sein miissen, worauf der linke Arm des Chromosoms II mit 
dem linken Arme von III verbunden worden ist, und in gleicher Weise 
entstand auch ein neues Chromosom aus den vereinigten rechten 
Armen. Die Reduktionsteilung konnte — wie bei Drosophila gewoéhn- 
lich — nicht studiert werden, dass aber die fiir die Dipteren charak- 
teristische Paarung der Chromosomen in somatischen Platten hinsicht- 
lich der in Rede stehenden Chromosomen aufgehoben worden ist, bildet 
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eine zytologische Stiitze fiir die gemachte Deutung dieser Transloka- 
tionen. In einer anderen reziproken Translokation — gleichwie die 
friiheren erhalten durch X-Strahlenexperimente — ist die Grésse der 
Chromosomen verandert worden. Charakteristisch fiir die betreffenden 
Faille ist ferner, dass die veranderten Chromosomen nur heterozygotisch 
realisiert werden kénnen, Zygoten die eines derselben in doppelter 
Dosis besitzen sind nicht vital. Auch MULLER ist der Ansicht, dass die 
Austauschtheorie die richtige Deutung der Oenothera-Verhaltnisse gibt 
und verweist auf Translokationen bei Drosophila, wo eine Oenothera- 
aihnliche Verteilung der Chromosomen genetisch konstatiert worden 
ist (MULLER 1930). 

Bei Tradescantia virginiana und Zebrina pendula gibt es Ver- 
einigungen zwischen Chromosomen, die auf Translokationen, Dupli- 
zierungen von Chromosomensegmenten, Wegfall von Segmenten, Aus- 
tausch zwischen nicht homologen Chromosomen oder 4hnl. Verande- 
rungen der Chromosomen beruhen miissen (DARLINGTON 1929 a). Hier 
variierten die Konfigurationen von Zelle zu Zelle, Rhoeo discolor 
hatte dagegen eine konstante Anordnung wie Oenothera, indem alle 
Chromosomen einen einzigen Ring bildeten (zuerst von SAND festge- 
stellt). Gegen DARLINGTONs Deutung der letzteren als durch Austausch 
entstanden wurden auf Grund einiger von KATO gemachter zytologischer 
Beobachtungen Einwinde gemacht (KATO 1930). Bei Aucuba japonica, 
die gleichwie Tr. virginiana tetraploid ist, kam ausser der Bildung von 
Bi- und Quadrivalenten Ringbildung aus bis zu 10 Chromosomen vor; 
die Konfiguration variierte auch hier sehr stark und interessant ist, 
dass gleichwie bei Datura konstaliert werden konnte, dass Chromo- 
somen von verschiedenen Aussehen miteinander vereinigt sein kénnen 
(MEURMAN 1929). MEURMAN erkliart diese Ringbildungen auf Grund 
der Austauschtheorie. Bei Godetia amoena X Whitneyi kommt waih- 
rend der Diakinese, doch verhaltnismassig selten, Verkettung von Chro- 
mosomen vor (HAKANSSON 1925). Doch ist die letztgenannte Pflanze 
hinsichtlich dieser Stadien nicht so eingehend untersucht. 

Ein bestandig vorkommender Ring oder eine Kette von 4 Chro- 
mosomen ist bei einer weissbliitigen Form von Campanula persicifolia 
gefunden (GAIRDNER und DARLINGTON 1930). Es wurde konstatiert, 
dass sich die Chromosomen in dieser Pflanze wahrend der Anaphase 
in verschiedener Weise verhielten und es wurde angenommen, dass ein 
Austausch zwischen Nicht-Homologen die Ursache der Erscheinung 
sei. Die gleiche Theorie kann wohl nicht auf den 6-Ring der Mann- 
chenpflanzen von Rumezx acetosella (entdeckt von KIHARA 1927) an- 
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gewendet werden, da es sich hier um ein hexavalentes Chromosom 
handeln kann. 

Bei Mais wurde 1927 von BRINK Semisterilitat beziiglich Pollen und 
Kolben entdeckt (Literatur siehe BURNHAM 1930). Es wurde zuerst 
angenommen, dass sie zufolge einer einfachen Translokation entstan- 
den sei, aber spaiter nach der Entdeckung eines Ringes oder einer Kette 
aus 4 Chromosomen wurde die BELLINGsche Theorie iiber Austausch 
zwischen nicht homologen Chromosomen als gleich wahrscheinlich 
erachtet (BURNHAM I. c.). Das Verhalten der Chromosomen wahrend 
der Reduktion konnte nicht naher studiert werden, aber es wurde, 
gleichwie friiher beziiglich Datura und Oenothera geschehen ist, an- 
genommen, dass Fertilitét eintritt wenn angrenzende Chromosomen zu 
verschiedenen Polen gehen. Der Mais ist ja die in bezug auf Koppelung 
am besten analysierte Pflanze und es ist sogar mit der Konstruktion 
von genetischen Chromosomenkarten und der Verlegung dieser auf 
Chromosomen von bestimmter Grésse begonnen worden. Es konnte 
daher festgestellt werden, dass die Semisterilitat mit zwei bekannten 
Koppelungsgruppen gekoppelt war. In einem anderen Fall von Semi- 
sterilitat mit 4-Ring waren offenbar andere Chromosomen am Aus- 
tausch engagiert. Der Bastard zwischen diesen beiden Typen zeigte 
daher mehr als 75 % Sterilitat und interessanterweise zwei 4-Ringe. 
In einer anderen semisterilen Kreuzung wiederum hatte der Austausch 
eines jener Chromosomen getroffen, die im ersten Falle engagiert waren, 
sowie ein anderes Chromosom; der Bastard zwischen diesen beiden 
Linien zeigte etwas weniger als 75 % Sterilitaét und hatte einen 6-Ring 
wahrend der Reduktionsteilung. Auch Pflanzen mit intermediairem 
Sterilitaétsprozent traten in den Kreuzungen auf, aber es zeigte sich, 
dass sie trisom waren; eines der Ringchromosomen ist verdoppelt wor- 
den. Semisterile Linien von Zea Mays sind von STADLER experimentell 
durch R6éntgenbestrahlung der Kolben unmittelbar nach der Befruch- 
tung dargestellt worden; im Material ist auch »cytological evidence of 
a chromosome irregularity associated with semisterility ...» von 
RANDOLPH (STADLER 1930) konstatiert worden. 

Semisterilitat ist schliesslich von MUNTZING in Kreuzungen zwi- 
schen gewissen Galeopsis Tetrahit-Linien festgestellt worden (siehe aus- 
fiihrlich MUNTZING 1930). Die Semisterilitat hat in einem Fall eine 
falsche Koppelung zwischen in anderen Kreuzungen freien Faktoren 
H und R hervorgerufen, darauf beruhend, dass im Bastard die Rekom- 
binationsgameten die sterilen waren, nur die Elterngameten HR und hr 
fungieren. Aus diesem Zusammenhang zwischen der Semisterilitaét und 

Hereditas XV. 4 
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der Verteilung der in Rede stehenden Gene ergab sich, dass die Sterilitat 
auf der Verteilung von zwei Chromosomenpaaren beruhte. MUNTZING 
schliesst sich jedoch nicht der Theorie iiber den Austausch zwischen 
nicht homologen Chromosomen an, sondern ist anstatt dessen der An- 
sicht dass die Semisterilitat dadurch hervorgerufen worden ist, dass 
gewisse Linien auf Grund vorheriger Artkreuzung (mit G. bifida) ein 
artfremdes Chromosom besitzen. Die Reduktionsteilung schien nor- 
mal ohne Verkettung von Chromosomen zu sein, aber es werden 
eingehendere zytologische Studien angekiindigt, und die Mdglichkeit 
auch zu einer zytologischen Parallelitét mit friiheren Fallen ist dem- 
nach fortwahrend vorhanden. Auch Viertelsterilitat ist bei Galeopsis 
gefunden worden. 

Damit haben wir unsere Ubersicht iiber jene Falle der zytologi- 
schen und genetischen Forschung abgeschlossen, zwecks deren Er- 
klarung die BELLINGsche Theorie hat diskutiert werden miissen. Sie 
beabsichtigte sowohl 50 % Gonensterilitaét wie Verkettungen von nicht 
homologen Chromosomen zu erklaren, welche Erscheinungen in gewis- 
sen Linienkreuzungen von Datura und Stizolobium regelmassig vorka- 
men. In der Regel liefen sie parallel, aber einigemale war dies doch nicht 
der Fall. Ahnliche Phainomene wurden auch in Zea Mays gefunden, 
es war ausserdem die Sterilitat mit gewissen Genen oder Koppelungs- 
gruppen gekoppelt. Hieran schliesst sich nun Galeopsis an, auch wenn 
hier kein Ring konstatiert worden ist. So hatten wir ein paar Faille, 
wo die Ringbildung nicht durch Kreuzung hervorgerufen worden ist, 
sondern wo sie in spontanen Formen vorkam (Campanula). Die grossen 
konstanten Ringe bei Oenothera (und bei Rhoeo) haben eine ahnliche 
Erklarung erhalten, nur muss hier der Austauschprozess ein mehr 
durchgreifender gewesen sein; bei Oenothera sind indessen die Sterili- 
tatsverhaltnisse gleichwie die Genetik infolge des Vorkommens von 
Letalfaktoren komplizierter. Schliesslich hatten wir die tetraploiden 
Tradescantia und Aucuba mit Anordnungen, die von Zelle zu Zelle 
wechselten. MEURMAN vermutet, dass die diploide Aucuba alle Chro- 
mosomen in einem einzigen Ring vereinigt gehabt hat, demnach eine 
konstante Anordnung. Nach Chromosomenverdoppelung ist die grosse 
gefundene Variation zu erwarten. Experimentelle Beweise fiir die 
Austauschtheorie sind schliesslich in letzter Zeit durch die Drosophila- 
Forschung erbracht worden. 

Es kann hinzugefiigt werden, dass man in einigen Fallen nach 
einer anderen Erklarung fiir das Zusammenschliessen von nicht homo- 
logen Chromosomen als den Austausch gesucht hat. In Avena barbata 
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X strigosa gibt es zuweilen ein N-férmiges »tetrapartite chromosome». 
trotzdem der Bastard ja nur triploid ist; als Erklarung wird angedeutet, 
dass das eine Ende der Chromosomen in einem Bivalent, doch in sehr 
geringem Grad, das Vermdégen besitzt sich mit dem Ende eines anderen 
Chromosoms zu paaren, was in seltenen Fallen durch Vereinigung 
von zwei Bivalenten zu einer offenen Kette zum Ausdruck kommt 


(NISHIYAMA 1929). 
DER PISUM-FALL. 


Die Eigentiimlichkeiten in HAMMARLUNDs Kreuzungen zwischen 
der K- und der F-Linie lassen sich, wie schon aus Vorstehendem her- 
vorgehen diirfte, dadurch erklaren, dass die Chromosomen der K- 
Linie durch Austausch zwischen Nichthomologen verandert sind, und 
dasselbe gilt wohl auch fiir die iibrigen »Ringfalle» von Pisum. Es ist 
gezeigt worden, dass die reinen Linien normale Paarung haben, wah- 
rend das Amphibivalent offenbar gebildet wird, wenn Chromosomen 
der K-Linie mit jenen der F-Linie oder der doppeltrezessiven Linie 
zusammen kommen. Das Amphibivalent kommt in allen Zellen vor 
und sein Aussehen weicht von dem eines gewOhnlichen Quadrivalents 
ab. Pflanzen mit Amphibivalenten zeigen auch Koppelung in den 
Nachkommen, was durch Untersuchung von [F, (K X F)| X Doppelt- 
rezessive festgestellt wurde, wo auf Grund der zytologischen Unter- 
suchung fiir eine recht grosse Anzahl Pflanzen vorhergesagt werden 
konnte, ob ihre Nachkommen Koppelung oder freie Kombination zeigen 
werden, und mit dieser Vorhersagung stimmte stets das genetische 
Ergebnis. Ferner ist gezeigt worden, dass bei Pflanzen mit Koppelung 
und Amphibivalent ein sehr grosser Teil (etwa die Hialfte) der Pollen- 
kérner taub sind, gleichwie dass viele Embryosicke in einem friihen 
Stadium absterben. Schliesslich hat ein Studium des Verhaltens der 
Amphibivalentchromosomen wahrend der Meta- und Anaphase zum 
Resultat ergeben, dass in ungefahr 50 % der Pollenmutterzellen eine 
bestimmte Verteilung stattfindet, sodass ein Chromosom mit 2 Quer- 
armen und eines ohne Querarm zum gleichen Pol gehen; in den 
ubrigen Zellen kommt es zu anderen Verteilungen. 

Bezeichnen wir das Chromosom A’ (mit dem Gene A oder a) der 
F-Linie und der doppeltrezessiven Linie mit a,a,, das Chromosom B’ 
(mit dem Gene Gp oder gp) mit b,b., so wird das A”-Chromosom der 
K-Linie a,b., das B’-Chromosom b,a,. Wird K mit der doppeltrezes- 


a,a,—a,b 
siven Linie gekreuzt, wird das Amphibivalent | ‘ ” " gebildet, das in- 
a,b,—b,b, 
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dessen sehr haufig offen ist (siehe Fig. 35). In 50 % der Fille gehen 
infolge Zickzackanordnung a,b, + b,a,. und damit die Gene A und Gp 
zum einen Pol, a,a,-+ b,b, mit den Allelomorphen a und gp zum 
anderen. Andere Verteilungen miissen dazu fiihren, dass in den hier- 
bei entstandenen Gonen ein Chromosomstiick fehlen wird, was also 
Abort zur Folge hat. Die fertilen Gameten miissen bei Zickzackan- 
ordnung entstehen und AGp oder agp enthalten, und die Pflanzen 
zeigen also starke Koppelung, da die Chromosomenverteilungen, die 
zur Bildung der Umkombinationsgameten aGp und Agp fihren, 
letal sind. 

Genetisch ist ja mehr als hinlanglich gezeigt, dass es die Chro- 
mosomen der Eltern sind, die 
fungieren. Umkombinationspflan- 
zen kommen wenn auch in ge- 
ringer Anzahl vor (ungefahr gleich 
viele von jeder Art). aaGp gp ist 
untersucht. Es zeigte sich, dass 
sie 7 Bivalente hat. Dies spricht 
dafiir, dass sie infolge eines nor- 
malen Crossing-over entstanden 
ist, Uberkreuzungen sind ja in Am- 
phibivalenten haufig. Wenn Gp 


| % caf eo 
ae 


Fig. 35. Schema iiber die Chromosomen- 


bindung in der F-Linie (und doppelt- 
rezessiven Linie), der K-Linie sowie im 
Bastarden unter der Annahme eines Aus- 
tausches zwischen nicht homologen Chro- 
mosomen. Die Anordnung im _ rechten 
Amphibivalent sollte zu Fertilitat und Kop- 


zum B’-Chromosom _ tberkreuzt. 
kann aaGpgp mit normaler Paa- 
rung realisiert werden. Doch diirf- 
ten durch Crossing-over auch 
Amphibivalent-Pflanzen in beiden 


pelung fiihren. : 
Crossing-over-Klassen gebildet wer- 


den kénnen. Ziemlich offenbar ist indessen, dass die 2 untersuchten 
aa Gp gp-Pflanzen* nicht dadurch entstanden sein kénnen, dass die Re- 
kombinationsgameten in den Samenanlagen nicht vollkommen letal 
sind (vgl. MUNTZING 1930 in bezug auf Galeopsis). Wenn so, miissten 
die beiden Pflanzen die Chromosomen A’A’B’B”, d. h. a;a2, a28;, a2b;, 
b,b, gehabt haben, was darin zum Ausdruck gekommen sein sollte, dass 
in einem Teil der Zellen eine Art Verkettung von Chromosomen vor- 
handen war, in anderen 7 Bivalente, davon eines stets offen. Dass die 
beiden Crossing-over-Kategorien gleich gross sind, spricht tibrigens 
dagegen, dass sie dadurch entstanden sind, dass die Rekombina- 
tionsgameten bisweilen vital sein sollten; es ist namlich schwer sich 
vorzustellen, dass ein Wegfall von 2 ganz verschiedenen Chromosomen- 
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stiicken ganz den gleichen Grad von relativer Sterilitat herbeifiihren 
sollte. ‘ 

Dass das Amphibivalent so oft ringférmig ist, deutet auf seine 
Entstehung durch Austausch und nicht durch eine einfache Transloka- 
tion eines Stiickes eines Chromosoms zu einem anderen. Im letztge- 
nannten Fall hatten wir in der Regel eine Kette. Der letztgenannte 
Prozess ist allerdings zytologisch viel leichter zu versitehen, aber die 
Feststellung von reziproken Translokationen bei Drosophila zeigt, dass 
ein Austausch zwischen Nichthomologen tatsichlich stattfinden kann. 
Das eine Chromosom erschien verkiirzt, was fiir eine Translokation 
sprechen k6énnte, aber darauf kann kein grésseres Gewicht gelegt wer- 
den, der Austausch kénnte ja auch so erfolgen, dass die beiden Chro- 
mosomen, die hierbei entstanden sind, ihre resp. Lingen stark ver- 
andert bekommen haben. Der Austausch kann namlich nicht gern 
von gleicher Natur sein wie ein Crossing-over zwischen Homologen, 
wo es wohl infolge von Affinitét zwischen entsprechenden Genen zu 
einem Abbruch an identischen Stellen kommt, sondern hier muss man 
an ein Zerbrechen der Chromosomen denken, wobei dann verschiedene 
Teile vereinigt werden. Gern wird eine derartige Fragmentation dort 
angenommen, wo an den Chromosomen Einschniirungen vorhanden 
sind, namentlich an den Befestigungsstellen der Polfaden (vgl. STURTE- 
VANT und DoBzHANSKyYs Faille). Wenn hierbei ein Austausch zwischen 
Chromosomen mit verschiedener Anheftung stattfindet, muss es zu Ver- 
inderungen in der Grésse der Chromosomen kommen. Ubrigens kann 
der Austausch zwischen a,a, und b,b. so erfolgt sein, dass die Chro- 
mosomen a,b, und a,b, resultieren. Auch dann bekommen wir nim- 
lich einen Ring im Bastarden: 

a,a,—a,b, 
ve 

Schliesslich ist zu beachten, dass die Gene A und Gp — in der 
F-Linie wie genannt in verschiedenen Chromosomen — sich zufolge 
des Austausches im gleichen Chromosom der K-Linie befinden k6én- 
nen, wenn sich namlich eines von ihnen sich in den ausgetauschten 
Stiicken befand. War keines von ihnen in diesen oder wurden beide 
ausgetauscht, verbleiben sie dagegen auch in K in verschiedenen Chro- 
mosomen. Die Entdeckung von semisterilen Pflanzen mit weissen 
Bliiten und gelben Hiilsen (semisterile Doppeltrezessive) sollte es 
wahrscheinlich machen, dass A und Gp im gleichen K-Chromosom 
lagen, da sie anzeigen sollte, dass beide Gene gleichzeitig Crossing- 
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over erfahren haben, was sie wohl kaum getan haben wiirden insofern 
nicht beide in dem Chromosom mit zwei Querarmen gelegen sind. 

Die zytologischen Studien sind noch nicht so weit vorgeschritten, 
dass es méglich gewesen wire, die Bivalente, die vereinigt wurden, 
unter den normalen 7 zu identifizieren. Offenbar ist, dass sie ver- 
schiedene Grésse haben und dass das gréssere von ihnen sehr haufig 
Querarm und von variierender, oft betrachtlicher Grésse ausbildet. 
Der zweite Querarm im Amphibivalent ist in der Regel kirzer und 
scheint niemals eine gewisse Lange zu iiberschreiten, er diirfte aus 
einem tiberfiihrten Chromosomstiick gebildet worden sein. Bemerkens- 
wert ist, dass an der Stelle wo (in der Figur) die b,-Enden vereinigt 
werden, recht selten und dann ein kurzer Querarm gebildet wird. Dies 
deutet darauf hin, dass auch in freien b,b.-Bivalenten mehr selten 
eine Uberkreuzung zwischen entsprechenden Chromosomenstiicken 
stattfindet, also im b,-Ende des Chromosoms B’. Wie friiher erwahnt 
worden ist, sind DARLINGTON u. a. der Ansicht, dass die gepaarten 
Chromosomen durch Chiasma zusammenhangen. Wahrend der Pro- 
phase sind in den meisten Fallen zahlreiche Uberkreuzungen zu sehen, 
von denen jedoch nur ein Teil Chiasma sind. Blosse Umwindungen 
verschwinden, aber die Chiasma bleiben in der Metaphase bestehen. 
Bei den letztgenannten Uberkreuzungen hat hierbei laut BELLING, 
DARLINGTON u. a. Chiasmatypie zu Crossing-over fiihrend stattgefunden. 
Nun kénnen offenbar in vielen Fallen Uberkreuzungen an beliebigen 
Stellen im Bivalent erfolgen (vgl. das M-Chromosom bei Vicia Faba), 
obgleich es sich meist so verhalt, dass mehrere Uberkreuzungen sel- 
tener sind. 

Man muss aber damit rechnen, dass in den untersuchten Pisum- 
Kreuzungen gewisse Bivalente ein relativ konstantes Aussehen haben, 
jedenfalls dass an gewissen Stellen des Chromosoms offenbar nur 
selten Uberkreuzung vorkommt (z. B. im b,-Ende des B’-Chromosoms), 
wahrend in der Nahe des einen Endes sehr haufig ein Querarm von 
massiger Linge vorhanden ist. Aus einem derartigen Aussehen eines 
Bivalenten sollte man da schliessen, dass auf lange Strecken des Chro- 
mosoms nur wenig Austausch zwischen den Genen stattfindet, wihrend 
umgekehrt wenn Uberkreuzung in einer bestimmten Region des Chro- 
mosoms gern vorkommt, Gene die sehr nahe aneinander im Chromo- 
som liegen, sehr oft ausgetauscht werden. Wiirde an einer bestimmten 
Stelle im Bivalent immer eine Uberkreuzung stattfinden, miissten zwei 
recht nahe aneinander aber zu je einer Seite der Uberkreuzungsstelle 
liegende Gene sich so verhalten als ob sie frei waren, d. h. in verschiede- 
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nen Chromosomen lagen; namlich wenn der Austausch nur zwischen 
2 Chromatiden geschieht, was wahrscheinlich ist. 

Unter solchen Verhialtnissen diirften Untersuchungen tiber den 
Prozent von Crossing-over uns nicht immer Auskunft tiber den Abstand 
der Gene in den Chromosomen geben kénnen, ja, es kénnte in gewissen 
Fallen schwierig sein zu entscheiden, ob zwischen der Anzahl Chro- 
mosomen und Koppelungsgruppen Ubereinstimmung herrscht. In der 
Tat haben die durch die X-Strahlen induzierten Translokationen bei 
Drosophila gezeigt, dass die auf Grund von genetischen Untersuchungen 
errichteten Chromosomenkarten allerdings richtig gezeigt haben, in 
welcher Ordnung die Gene im Chromosom liegen — die Translokations- 
experimente scheinen eine glanzende Bestatigung der Theorie von der 
linearen Anordnung der Gene zu bilden — dagegen ist der gegenseitige 
Abstand zwischen den Genen nicht richtig wiedergegeben (PAINTER und 
MULLER 1929, DOBZHANSKY 1930). Ein langes Stiick der Koppelungs- 
gruppe kann eine Translokation erfahren haben, aber die betreffenden 
Chromosomen haben hierbei ihre Lange nur wenig verandert. Trotz- 
dem der gréssere Teil der Koppelungsgruppe I weggefallen ist, hat das 
X-Chromosom, obgleich deutlich verkiirzt, doch eine recht ansehnliche 
Grésse. In den Chromosomen II und III liegen die Gene in der Mitte 
der Genenkarte sehr dicht, sie sind um die Anheftungsstelle des Pol- 
fadens »crowded»; diese Chromosomen sind V-férmig mit ungefahr 
gleichlangen Armen. Die Zytologie von Translokationen zwischen den 
Chromosomen III und IV zeigt indessen, dass die Gene im mittleren 
Teil viel weiter auseinander liegen, waihrend sie an den Enden des 
dritten Chromosoms viel naher aneinander liegen miissen als die 
Genenkarte angibt, was alles darauf beruhen muss, dass in der Mitte 
des Chromosoms um die Anheftungsstelle des Polfadens Crossing-over 
selten erfolgt, haufiger dagegen gegen die Enden zu (DOBZHANSRY I. c.). 
In der Tat scheinen die Gene gleichmiassig tiber die Lange des Chro- 
mosoms verteilt zu sein. Ein ringférmiges Bivalent mit Querarmen, 
die gew6hnlich miassige Grésse haben, ist die Bivalentform, die wir zu 
erwarten haben, dass sie vom III. Chromosom gebildet wird. Der- 
artige Bivalentformen sind auch bei Weibchen von Drosophila kon- 
statiert worden (siehe (GUYENOT und NAVILLE 1929). In PAINTERS und 
MULLERs Untersuchungen zeigte es sich, dass die Gene am linken Ende 
des X-Chromosoms, die in der Genenkarte »crowded» sind, in der Tat 
mehr auseinander liegen; auch in diesem Chromosom erfolgt der Aus- 
tausch in verschiedenen Teilen des Chromosoms verschieden leicht. 

Von RASMUSSONs Material wurden Formen mit verschiedenem 
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Grad von Koppelung untersucht, die mit Sterilitaét nichts zu tun hatte. 
Unterschiede im Aussehen der betreffenden Bivalente gab es an- 
scheinend nicht und sie sind, wenn iiberhaupt vorhanden, wohl sehr 
schwer festzustellen. Es gelang mir auch nicht mit Sicherheit einen 
Unterschied im Aussehen zwischen der F- und K-Linie zu finden, die 
letztere sollte wohl ein Bivalent haben, das haufiger als eines der 
F-Linie zwei Querarme bildete. Dass bei Extra Rapid X Soloart das 
Amphibivalent haufiger geschlossen war kann mdglicherweise darauf 
hindeuten, dass hier das umplazierte Stiick groésser ist. 

Es scheint, als ob merkwiirdigerweise die Bildung des Amphibi- 
valenten bei Pisum keinen Einfluss auf die Verteilung der Chromo- 
somen hatte, die dasselbe bilden. Eine »random distribution» der 
Chromosomen a,a., b,b2, b,a2, a,b. findet nicht statt, denn hierbei sollten 
wir laut der Austauschtheorie ”/, Sterilitat anstatt */, Sterilitat erhalten. Die 
Verteilung ist anstatt dessen die gleiche, als ob die vier Chromosomen 2 
Bivalente gebildet hatten. Wie eine derartige Verteilung zustandekommt 
lasst sich schwer entscheiden. Bei meiner ersten praliminaren Unter- 
suchung beging ich den Irrtum zu glauben, dass meistens angrenzende 
Chromosomen zum gleichen Pol gehen und habe die Distribuierung der 
Chromosomen im 4-Ring bei einer Oenothera-Mutante, rubrisepala a, 
wo fast stets Zickzackanordnung vorkommt, in prinzipiellen Gegen- 
satz zum Pisum-Fall gestellt (HAKANSSON 1930 a). Es verbleibt jedoch 
auch nach den eingehenderen Beobachtungen ein grosser Unterschied 
zwischen der Chromosomenverteilung der beiden Gattungen. Eine 
Untersuchung iiber die Verteilung der Chromosomen im Amphibivalent 
von anderen semisterilen Typen und in viertelsterilen Kreuzungen wire 
von Interesse. 

Viele der friiher referierten Untersuchungen zeigen gleichwie der 
hier studierte Erbsenfall, dass die Chromosomen Veranderungen er- 
fahren miissen, bestehend in einer Umplazierung von Teilen vom einen 
Chromosom zum anderen oder einem Austausch zwischen nicht homo- 
logen Chromosomen. In einer »reinen» Linie kann demnach eine geno- 
typische Verainderung erfolgen, die nichts mit einer Genmutation zu 
tun hat. Dass eine Verainderung in einer Chromosomengarnitur statt- 
finden muss, war schon nach den genauen Studien der Morphologie 
der Chromosomen von mehr oder weniger verwandten Arten der 
gleichen Gattung recht deutlich. Auch haben ja Studien des Genen- 
inhaltes der Chromosomen gezeigt, dass zwei nahe verwandte Droso- 
phila-Arten die gleichen Gene haben kénnen, aber diese sind in ver- 
schiedener Weise innerhalb der Chromosomen verteilt. Dass der in 
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Frage stehende Prozess auch bei der Artbildung mitgewirkt hat, ist in 
Datura- und Mais-Abhandlungen schon hervorgehoben worden. Die 
Semisterilitat die im Bastard nach Kreuzung mit einer Linie auftritt, bei 
der ein Austausch oder eine Translokation stattgefunden hat, zeigt viel- 
leicht den ersten Schritt in einer Entwicklung, die mit der starken 
Sterilitat in Artkreuzungen endigt. 

Auch fiir das »Oenothera-Problem» ist der Pisum-Fall von Gewicht. 
In Oenothera ist der Austauschprozess offenbar ausserordentlich haufig 
gewesen. Aber das Verstaéndnis der Entstehung der Ringe in dieser 
Gattung ist teils durch die Drosophila-Experimente erheblich erweitert 
worden, teils durch die Feststellung dass recht grosse Ringe in ge- 
wissen Kreuzungen von Datura und Zea gebildet worden sind. Bei 
Oenothera ist die Ringbildung bestehend, da die homozygotischen 
Chromosomenkombinationen nicht vital sind, und da tiberdies zufolge 
von Heterogamie in den meisten Formen ihre Bildung verhindert wird. 
Bei den heterogamen Oenotheren haben wir also Gonensterilitat, teils 
als Folge von Unregelmassigkeiten in der Zickzackverteilung, teils in- 
folge von »gonischen Letalfaktoren». Bei Pisum spalten dagegen die 
Pflanzen mit Amphibivalenten immer solche mit normaler Paarung 
ab. Gewissen Oenothera-Formen fehlen Letalfaktoren und diese haben 
in der Regel normale Paarung. Wenn nicht spalten sie Pflanzen mit 
7 Bivalenten ab. So spaltet rubrinervis, bei deren Bildung das Chro- 
mosom mit dem in gaudens liegenden Letalfaktor ausgetauscht worden 
ist, deserens mit normaler Paarung ab (HAKANSSON 1928). Oe. grandi- 
flora mit 12-Ring + Paar (14-Ring nach CLELAND und OEHLKERS 1930) 
spaltet die Form ochracea mit 7 Bivalenten ab (GERHARD 1929). Die 
Aufspaltung von kleineren Oenothera-Ringen in Bivalente geht schén 
aus den Kreuzungen von RUDLOFF hervor. M mB b-flavisubcurva hat 
einen 6-Ring und zwei 4-Ringe; abgespaltene mm Bb-flavisubcurva wie 
Mm bb-flavisubcurva haben einen 6-Ring, einen 4-Ring und zwei Bi- 
valente. Die in Frage stehenden Gene liegen also wahrscheinlich in je 
einem der 4-Ringe. M M BB-flavisubcurva hatte schliesslich einen 
6-Ring und vier Bivalente, »die homozygotische Verwirklichung von 
B, b, M oder m geht somit parallel mit der Umbildung eines 4-Ringes zu 
zwei Paarringen» (RUDLOFF 1930, S. 518). Es erfolgt also bei diesem 
Oenothera-Bastard eine ahnliche Aufspaltung der 4-Ringe wie bei Pisum. 

Wenn in den drei »Ringfallen» von Pisum verschiedene Chromo- 
somen Austausch erlitten haben kann ein Bastard mit einem grésseren 
Ring hergestellt werden. Giinstigenfalls konnte bei der Zusammenkreu- 
zung der drei Linien ein Form mit 8-Ring + 3 Bivalenten erhalten werden. 
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SUMMARY. 


The association of two bivalents during the first metaphase of 
meiosis in certain Pisum crosses was studied. The resulting ring or 
chain of four chromosomes is termed amphibivalent. 

In HAMMARLUND’s F-line (AA Gp G p), K-Line (AA Gp Gp), reces- 
sive line aa gp gp and in the cross F X recessive line there are 7 bi- 
valents. In K X recessive line there is always an amphibivalent. F, 
(F X K) is composed of plants with amphibivalent and of plants with 
normal pairing. In [F, (F X K)] X recessive line an amphibivalent 
chromosome was found in 30 plants, while 21 plants showed only 
bivalents. 

Bivalent chromosomes show nodes and chiasmas, they are com- 
posed of four chromatides. The form of the bivalent varies, at least 
within certain limits. 

In the amphibivalent one of the chromosomes generally forms a 
node in each end binding two chromosomes of somewhat different sizes. 
The fourth chromosome is smaller and mostly forms no nodes. The 
orientation of the amphibivalent chromosomes in the spindle and their 
distribution during the anaphase varies. In 50 % of the pollen mother 
cells the chromosome with two nodes and the small chromosome go 
to the same pole, the amphibivalent-chromosomes being zigzag-arranged. 
In 50 % of the cells other distributions occur, including non-disjunction 
and double non-disjunction. 

In the plants with amphibivalent the development is arrested in 
many pollen grains, their nucleus degenerates or divides slowly and 
irregularly. Only about half of the pollen grains attain maturity, and 
very probably zigzag-arrangement leads to fertility, the other arrange- 
ments leading to sterility. 

In the ovules also the amphibivalent could be seen during the first 
metaphase in the embryo sac mother cell. In all ovules four macro- 
spores are formed but in the plants with an amphibivalent in about 
half of the ovules no mature embryo sac is formed; the chalazal macro- 
spore increases in size but its nucleus remains undivided. 

Thus all plants with an amphibivalent in the investigated cross 
are semisterile in pollen and ovules, and all have the genetic parti- 
cularity of a strong linkage between the genes A and Gp, while plants 
with 7 bivalents are fertile and show free combination. 

The results can be explained on the theory of an interchange bet- 
ween non-homologous chromosomes. Let the chromosome A’ which 
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has the gene a of the recessive line be a,a., and the chromosome B’ 
which has the gene gp be b,b.. In the K-line A’ und B’ have inter- 
changed leading to the chromosomes a,b. with A and b,a, with Gp 

: a,a,—a,b, 
The hybrid shows during meiosis the amphibivalent | | - 


a,b,—b,b, 
In 50 % of the cells there is zigzag-arrangement a,a, + b,b, with a 
and gp going to one pole, a,b, + b,a. with A and Gp going to the other. 
In the other cells other distributions occur, these result, however, in 
sections of chromosomes (a, or b, or others) lacking in the gones, which 
therefore abort. 

Some »crossing-over» plants (aaGpgp) had 7 bivalents. They 
have presumably arisen through true crossing-over and not through 
recombination of chromosomes. 

_The semisterile cross Extra Rapid X Solo also had an amphi- 
bivalent. 

Some F;-crosses, fertile but showing different linkage-values, from 
the material of RASMUSSON had 7 bivalents. 


Lund, Botanisches Institut, im Dezember 1930. 
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GENETIC STUDIES IN POLEMONIUM. III 


PRELIMINARY ACCOUNT ON THE CYTOLOGY 
OF SPECIES AND SPECIFIC HYBRIDS 


BY J. CLAUSEN 


GENETICS LABORATORY OF THE ROYAL VETERINARY AND AGRICULTURAL COLLEGE, 
COPENHAGEN 





NX the request of Professor C. H. OSTENFELD the writer has entered 
upon a cytological investigation of the species, types and specific 
hybrids of Polemonium, which were the subject of OSTENFELD’s genetic 
investigations previously published (1923, 1929). Polemonium is a 
favourable subject also for cytological studies, as it has rather few and 
very large chromosomes, which stain excellently in iodine-gentian violet 
after the application of the combined CARNOY’s and NAVASHIN’s fixa- 
tives. The writer, therefore, is thankful to Professor OSTENFELD for 
offering his interesting material for a cytological study. In the following 
a brief preliminary account will be given of the present state of these 
investigations. 

(1). Seven species of Polemonium all have the somatic chromosome 
number of 18 and in meiosis they show 9 bivalent chromosomes (figs. 
1—3). These species are: Polemonium carneum GRay, coeruleum L. 
with its subspecies himalayanum BAKER, filicinum GREENE, mexicanum 
CERV. (OSTENFELD 1929, Plate I, figs. 1—2), pauciflorum Wars. (I. c., 
fig. 3), pulcherrimum Hook. and reptans L. (two varieties, one ob- 
tained from Lyon and one from Brooklyn Botanic Gardens). 

(2). The somatic chromosomes, all except a shorter pair, have a 
median constriction’ and at least two of them in addition have a satel- 
lite. They are all but one of approximately the same length and shape 
(fig. 1). The chromosome complements ‘of the seven species are very 
similar, and there is not much hope of. an identification of individual 
chromosomes in the species hybrids. 

(3). In meiosis the bivalent chromosomes are of characteristic 
shapes forming rods, crosses and rings (figs. 2—3), but the numerical 
proportion of these types of gemini varies from cell to cell of the same 
plant. The transverse arms of the crosses and rings are generally very 
short, apparently because chiasmas preferably are formed near the 
ends of the chromosomes. 
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(4). A number of deviating P. coeruleum types were investigated, 
but all had 2n = 18 chromosomes. These types were: 


apetalous, abnormal in leaves 2n = 9,, 
hermaphrodites { blue, micropetalous, bipinnate 2n = 9,, 


blue, normal, bipinnate ...... 2n=9,, 

one blue and one white ..... 2n=9,, 
females ae 

ne hing. EET EOE TE 2n =7,, + ly 


One normal white hermaphrodite showed very irregular meiosis 
in anthers destitute of tapetum but had the normal number of 18 chro- 
mosomes. 

The variations within this species described by OSTENFELD (1923) 
and by DAHLGREN (1924) are apparently to be explained as due to genic 
segregation solely, not to aberrations in chromosome number. 

(5). Meiosis in the F,-generation of following hybrids was studied: 


OSTENFELD 1929, 


Plate I 
P. reptans (Lyon race) X reptans (Brooklyn race) 
P. mexicanum X pauciflorum (sowing no. 25/3) ..... fig. 4 
ec IN 6 cence ods 5 can nw Me's wlio vs » il 
CI FH CI ans ha kiihini es eveis ree » 
P. pulcherrimum X reptans (spontaneous hybrid) 


The three first named of these hybrids show a characteristic ten- 
dency to a formation of polysomic chromosome groups in meiosis; most 
often one or two trisomes are present (figs. 4 and 6), but also tetrasomes 
and even hexasomes (fig. 5) have been observed, this although their 
parents show normal conjugation of chromosomes in pairs. The poly- 
somes almost invariably form open chains and, if more than three 
chromosomes are present, the chain is zig-zag shaped (fig. 5). Rarely 
a polysome may form a closed ring (fig. 4). It is noteworthy that even 
a varietal hybrid as reptans Lyon X Brooklyn may introduce the for- 
mation of polysomes; of two F,-plants investigated of this crossing one 
showed trisomes and tetrasomes (generally only one in each cell), the 
other but ordinary bivalents. The F, of this varietal crossing is pretty 
sterile according to OSTENFELD. 

In mexicanum X pauciflorum and in filicinum X coeruleum a 
varying number of univalents are seen in addition to the bivalents, tri- 
somes etc. Especially last named hybrid may have many univalents, 
while such are not seen in the varietal hybrid reptans X reptans, apart 
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from a single chromosome in case a trisome and not a tetrasome is 
present. 

The hybrid carneum X coeruleum had very poor pollen mother 
cells, which stained badly. The plasm was very sparse and the di- 
visions almost impossible to make out. No polysomes were observed, 





Fig. 1: P. carneum, somatic; figs. 2—6: heterotypic metaphases from pollen mother 

cells, the chromosomes shown side by side; 2: reptans, Lyon race; 3: mexicanum; 

4—5: mexicanum X pauciflorum F:; 6: filicinum X coeruleum F1; (magnification: 
X ca. 2700). See further the text. 


but two to four univalents could be seen outside the central chromo- 
somal mass. 
The supposed pulcherrimum X reptans hybrid did not show many 
irregularities, generally only two univalents in addition to 8 bivalents. 
(6). According to OSTENFELD (1929) P. mexicanum X pauciflorum 
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is the most fertile of the hybrids. It shows more chromosomal irregu- 
larities than carneum X coeruleum, which is at least completely self- 
sterile, but its pollen mother cells are much better nourished than those 
of the latter. P. filicinum X coeruleum is completely sterile and in 
average it shows more univalents than mexicanum X pauciflorum. 
P. pulcherrimum X reptans is a cross between rather related species 
and does not show many irregularities. 

(7). The somatic chromosome complement of 22 F.-plants of 
mexicanum X pauciflorum (OSTENFELD 1929, Plate I, figs. 5—10) was 
determined, and all without any exception had 2n—18. In spite of 
the irregular distribution of chromosomes in F, of this cross (in some 
cases 5,, + 8,), apparently only types with the complete number of 
chromosomes are viable, and this is perhaps the reason why species 
formation in Polemonium has not been able to follow the line of 
differentiation in chromosome number. 

(8). The formation of chromosomes into chains is here introduced 
by crossing, and although the chromosomes of the individual species 
are morphologically alike, they may differ in regard to ability of attrac- 
tion. A similar formation of polysomes in hybrids of normal disomic 
types was observed by HAKANSSON (1929) in Pisum and by BLAKESLEE 
(1929) in Datura, but in Pisum and in most Datura hybrids the poly- 
somes form closed rings as in Oenothera species, while in Polemonium 
they form open zig-zag chains as in Rhoeo (BELLING). 

If we apply the theories, developed by BELLING, BLAKESLEE, CLE- 
LAND and DARLINGTON to fit the conditions in Datura and Oenothera, 
and indicate homologous ends of chromosomes by the same letter, the 
first six chromosomes of P. mexicanum and pauciflorum might be 
represented as in the diagram below: 


mexicanum: = = =. pauciflorum: = = = 

’ AB CD EF’ " AC BE DO 

This gives three pairs for each species. The pauciflorum chromosomes 
have ends homologous with those of mexicanum, but they are ex- 
changed, and the last chromosome has one end, which has no homo- 
logue among the mexicanum chromosomes (may be produced by the 
reversion of a segment). The conditions in the hybrid are represented 


by the diagram below: 
AB EF AB EF CD (mexic.) 


DC 
hexasome: “ \ 4 \__// 3 trisomes: he. ee 
OD BE 


ae 
CA BE AC DO (paucifl.) 


Hereditas XV. 5 
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One open chain of six or two open V-s of three chromosomes or various 
univalents may be present, according to whether all homologous ends of 
chromosomes are brought together or not, which may be determined 
by chance. 

Translocations and inversions of segments of chromosomes have 
been induced by radiation (MULLER, GOODSPEED, DOBZHANSKY) and 
are reported as occurring spontaneously also. Changes of such a type 
may have played the largest réle in the cytological differentiation of 
Polemonium species. 
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I. INTRODUCTION. 


my 


[' has hitherto generally been implied that a species in taxonomical 
sense should be characterized by a definite chromosome number, 
which is the same for all varieties within the species. But the extensive 
cytological investigations during the last few years have disclosed a 
number of cases, where types, which may be regarded as belonging 
to one.and the same taxonomical species, differ in numbers of chro- 
mosomes. Table 1 gives a survey of the principal instances of chro- 
mosome differences within one and the same species as far as these 
occur in wild growing populations. In order to give a better survey 
they are grouped under different headings according to the type of 
chromosomal variation and its eventual association with a morphologi- 
cal difference large enough to justify a separation into different sub- 
species or varieties. The cases enlisted under the heading A may 
possibly most natural be classified as distinct species. 

Admitting these differences in chromosome number within one 
and the same taxonomical species we have hitherto been used to regard 
wild populations as consisting of species characterized by one or a few 
but definite and constant numbers of chromosomes; in the last case the 
chromosomal varieties generally form a polyploid series. But even this 
point of view has been done away with in some few instances listed 
under E in Table 1, which include species with oscillating chromosome 
number, even within the same genealogical strain. 

MEURMAN (1929) seems to be the first to report such a case, namely 
in Prunus laurocerasus. Its reduction division suggests that it may 
have a variable number of chromosomes, as it is a highly polyploid 
species showing structural hybridity and irregular distribution of chro- 
mosomes. But MEURMAN investigated a cultivated specimen, and as 
the species has been under cultivation for the last few centuries the 
irregular types may have arisen and been preserved through this cul- 
livation. Cytological irregularities are by no means rare among cul- 
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TABLE 1. A list of species including more than one chromosomal variety. 








Mei | | Chromosome | 
wel Group Species numbers | Author 

| OSis 
reported 





| 
| TURESSON 1931 


Allium schoenoprasum L. /2n = 16, 32 ... 
Empetrum nigrum L. s. 1.) 

» nigrum, Q + d-race... | | HAGERUP 1927 

» hermaphroditum ...... J 
Plantago major L. s. 1... MIyAJI 1916, EKSTRAND 1918 | 


MEURMAN 1925 
SENJANINOVA 1927 


number 


y in 
w 


Chromoson 


constant 


Valeriana officinalis L. s. 1. 


Viola biflora L. s. 1. ...... 
biflora typica seceecceeeee | UMIYAII 1929 
crassa MAKINO 

Viola Patrini DC. s. 1....... | 
Patrini typica | 3, ere 
mandschurica W. B. | n= 24 | Movant 1913, 1926, 1929 
albescens NAKAI |n= 36 

Draba magellanica Lam. | n= 24,32, 40... | HEILBORN 1927 

Erophila verna L, s. 1. ... | n = 7, 15,32... | WINGE 1926 

Festuca elatior L n = 7, 21,35 ...| LEWITZKY and KUZMINA 1927 


: “ 
‘ ne ee | n=7,14,21,35 | LEWITZKY and KUZMINA‘1927 
|| TURESSON 1930 


A. 
y in chromosome num- 


er coincides with diversit 





morphological type 








Diversit 


b 








a 
iY) 

& 
na 
° 
iy 
a 


number cha- 


racteristic for one variety 


Phleum pratense ASCHERS. | 

s. 1. (incl. P. alpinum L.) | n = 7, 14, 21 ...; GREGOR and SANSOME 1930 

. . ; = || E. W. ERLANSSON 1929 
Rosa acicularis LINDL. ... | n = (7), 21, 28  oendione 1999 | 
Vicia cracca L..............+. n = 6, 7, 14 ... | SWESCHNIKOWA 1928 
Viola Kitaibeliana R. et S.| n =7, 8, ca. 12, | 

cp hicciins| ae | J. CLAUSEN 1927, 1929 
Aegilops triaristata WILLD. | n = 14, 21 ...... | SCHIEMANN 1929 
Callitriche stagnalis Scop. | C A. JORGENSEN 1923 
Cassia” mimosoides L | KAWAKAMI 1930 

eo , | | HOLLINGSHEAD and 

| Crepis Bungei LEDEB. ... || BABcocK 1930 


| 


regular 
riable. Apparentl 
chromosome 
Chromosome number oscillating. 


| 
| 
! 





| 
| 











| Dianthus plumarius L 
| Hydrillaverticillata PRESL. | n = 8, 12 
Potentilla argentea L.......| 1 = 7, (15 - 20) | MONTZING 1928 
» epee L., ..<..... TISCHLER 1928 
SENJANINOVA 1926 
Ranunculus acer L jn= acta 1927 | 
HAKANSSON 1929 a, PIECH 1924 | : 
BLACKBURN 1928 | 
. i a oe | BLACKBURN & HARRISON 1924 
— | HAKANSSON 1929 b 
»  triandra L............. BLACKBURN & HARRISON 1924 


Chromosome number constant within each genealogical strain. 
B 
Species widespread and va- 





Diverse chromosomal 
types are morphologic- 
ally rather alike 


Scirpus palustris L.......... | 
Silene ciliata 
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| Chromosome 
Species numbers Author 
reported 





Crepis acuminata NUTT ....| 2n=33,44,55(?) 
»  barbigera LEIB. ... | 2n = 44, 88(?) || HOLLINGSHEAD and 
» gracilis RYDB. ...... | 2n = 22,55(?) || BABCOocK 1930 
» occidentalis NUTT.| 2n = 22, 44 
Festuca ovina L. ............ | 2m = 14, 21, 28 


Chromosome number 


TURESSON 1930 
Nigritella nigra REICHB. 
amphimictic type, Alps CHIARUGI 1929 

apomictic type, Jamtland AFZELIUS 1928 
MANN 1925, HOLLINGSHEAD 
| | and BABcock 1930 

Crepis biennis L............. | 2n = 39, 40, 41,|} M. NAVASHIN cited in 


regular or irregular 
luding heteroploid 


chromosome num- 








Apomictic types, in- 


c 











COLLINS, HOLLINGSHEAD 
and AVERY 1929 
ROSENBERG 1918, 1920 


HOLLINGSHEAD and 
BABCOCK 1930 


| 

ciliata C. Kock ... | 2n = 40, 42(?) 

syriaca (BORNM.)... | 2n = 10, 11, 12, | 
13. 


Prunus laurocerasus L.... | 2n = ca. 170-- 
| 180 ............ | MEURMAN 1929 








appearance 


Rosa blanda glandulosa | 
SCHUETTE | 2n = 14, 45,16 | E. W. ERLANSSON 1929 

| 2n =40 plus a! 

| varyingnum-| 
| ber of extra | 


| chromoso- | (the present paper) 
| ments 





th 
rs} 
es | 
_ 
La 
3} 
2 | 
° 
ae 
ais 
=} 
= | & 
= i/o 
{oe | 
leo | & 
| & 
3 
n 
| 9 
& 
i} 
i 
cr 
OC 


No obvious coincidence between chro- 
mosomal condition and morphological 





mesandfrag- | 











|; GUIGNARD 1899 

|| MOLLER 1912 
TSCHERNOYAROW 1914 

TAKAMINE 1927 


F. one long, V- 
Chromosome diver- shaped pair 
sity expressed in the} y,,- . 7 
length and shape of Najas marina L, ............ | 2n-—= 12 (—14), 
onechromosome, not | onlyonearm 

in the number | of the V-sha- | } WINGE 1927 
ped chromo- 


somepresent | 














tivated species; here may reference be made only to the conditions in 
Maize as reported by RANDOLPH (1927) of which some varieties have 
an oscillating chromosome number. 

A more certain case of oscillating chromosome number in a wild 
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growing species is Crepis syriaca (C. alpina L. var. syriaca BORNM.) 
reported by HOLLINGSHEAD and BaBcock (1930). From seeds collected 
in Galilee, Palestine, plants with 2n = 10, 11, and 12 were obtained, and 
the 12-chromosome plant again gave rise to offspring with 2n = 10, 11, 
12 and 13 chromosomes. No account has been published about the 
meiotic behaviour of this type, but it must be irregular. Apparently 
one chromosome may be either absent or present one, two or three times. 

Although Crepis biennis L. normally appears to have 2n = 40 
chromosomes, there is some variation in its chromosome number as 
already indicated by ROSENBERG’s investigation (1920); his figure 5 A—C 
no doubt shows at least two, probably three univalents (the three 
shortest units) and 19 or 18 bivalents in heterotypic metaphase, and the 
anaphase in fig. 4 B also shows an irregular distribution as stated by 
ROSENBERG. MANN (1925) reported 40 chromosomes, HOLLINGSHEAD 
and Bascock (1930) 2n=39 and 41 in five plants, and COLLINs, 
HOLLINGSHEAD and AVERY state (1929) that M. NAVASHIN observed the 
numbers 42 and 45 in other plants. According to HOLLINGSHEAD and 
BABCOCK Crepis ciliata C. KOCH also oscillates about 2n = 40. 

E. W. ERLANSSON (1929) detected in offspring from plants of Rosa 
blanda glandulosa SCHUETTE, collected in Michigan, some aberrant 
plants with 2n = 15 and 2n = 16 deviating from the normal situation 
of 2n = 14. ERLANSSON suggests that this type originally derived from 
a cross R. acicularis < blanda; in fact, a great variation occurred in 
the sowing. 

In this connection may be mentioned that ONO and SHIMOTOMAI 
(1928) found in nature some individuals of Rumex acetosa L. varying 
in chromosome number in a special manner. Apart from the normal 
condition of diploid males with 2n—15 chromosomes and diploid 
females with 2n— 14, they observed some triploid intersexes with 
2n == 22, a triploid female with 2n — 21 and a tetraploid intersex with 
2n = 29 chromosomes. The variation is here apparently due to an 
occasional formation of diploid gametes in the common diploid Rumez 
acetosa (ONO 1928). 

The subject for this paper, Viola canina, although from the time of 
LINNAUS recognised as being a good and definite species, belongs to the 
category of species with oscillating chromosome number and is perhaps 
the most obvious instance of this type according to the preliminary in- 
vestigations, which will be reported below. 
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II. MORPHOLOGICAL APPEARANCE AND RELATIONSHIP 
OF V. CANINA. 


As it is at present apprehended by most taxonomists, Viola canina 
L. (Spec. plant. 1753) is a species with a wide range of distribution in 
the Northern temperate region of the Old World from North-Eastern 
Siberia westwards to South Greenland and from Lapponia south to the 
Mediterranean Area. It belongs in the sub-section Nomimium-Rostel- 
late and sub-group Arosulate, but some of the types referred to it are 
hardly distinguishable from types of Viola Riviniana REICHB. belonging 
in sub-group Rosulantes. In fact, the writer has seen specimens other- 
wise typical canina with the rosette characterizing Rosulantes. 

From V. Riviniana it is distinguished mainly by the leaves, which 
in canina are ovate or oblong-ovate with a faintly cordate base, while 
the leaves of Riviniana are broadly cordate and those of V. silvestris 
narrowly cordate. The texture of the leaves of canina is much more 
firm than of both Riviniana and silvestris, being a little rigid. Finally, 
the leaves of the typical canina are much smaller than of Riviniana. 
The shape of the flower is almost the same as in Riviniana, namely with 
broad petals and a thickish blunt, whitish spur; the colour of the 
flower also reminds about Riviniana, although it generally appears a 
little more cobaltic blue. As regards the flower it is much more different 
from silvestris, which has reddish-violet petals and a narrowly tubular, 
reddish-violet spur. 

Through subsp. montana (L.) FRIES, with its larger, more leaf-like 
stipules and more oblong leaves, Viola canina has connections with 
V. persicifolia ROTH., which again in two different directions is con- 
nected with V. elatior FRIES and V. pumila CHAIX. In this way the most 
wide spread species of the Rosulantes and Arosulate are connected by 
transitions, which are renewed through constant crossing between indi- 
viduals belonging to the different groups that constitute the species 
in places, where they meet. 

LINN2ZUS himself apparently did not distinguish the present Viola 
silvestris, Riviniana and rupestris from Viola canina. His descriptions 
of Viola canina by different occasions cover sometimes the present-day 
canina as in Species plantarum (1753) (»foliis oblongo-cordatis»), some- 
times other species, as in Mantissa plantarum, II (1771) (»folia cordata, 
glabra; stipule dentato-ciliate»), in which case undoubtedly the type 
of Viola Riviniana is thought upon. It was left to EL. FRIES and 
REICHENBACH to give the clear conception of silvestris and Riviniana 
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as distinct from canina. But, who knows, LINN42US may have been 
led by his keen sense, which he showed in so many cases much better 
than many botanists of later days, an intuitive sense telling him which 
types formed natural, distinguishable groups and which not. It is true 
that populations exist and are rather common, about which may be 
said that they are typical silvestris, Riviniana, rupestris, canina, mon- 
tana or persicifolia; but many individuals are also found, which — 
although they in the main can be referred to one of these species — 
may possess one or two characters typical for one or two of the other 
species named. If a list were made up, showing which combinations 
of the varying characters typical for these species were found realized 
in different populations, it would look much similar to what the author 
described for the wild growing populations of Viola tricolor and Viola 
arvensis in Denmark (CLAUSEN 1921, 1922). 

Viola canina and Riviniana also represent two ecologically distinct 
types, as canina mainly grows in open country as commons, uncultivated 
pastures, heaths, dunes and open moors, while Riviniana belongs to the 
forests. But types referred to canina may also be found in forests, e. g. 
the so-called var. lucorum REICHB., which in some of its characters, 
especially in the size and the shape of its summer leaves may remind 
about Riviniana, while its primary spring-leaves are more typical canina. 

The bluish and purple flowering caulescent Nomimium-Violets 
form a large bloc of types, which from a cursory point of view appear 
very similar, apparently because they all are homozygotic for a number 
of genes, which determine their general appearance. But the botanist, 
who familiarizes himself with them, will find an almost endless number 
of small variations, often difficult to define; he will find that certain 
combinations of characters are more common than others and occur 
on certain types of localities, and thus the notion of the caulescent 
Nomimium-species, which are at present recognised as such, has 
emerged out from a century’s observations in this way. Some of these 
species, as for example Viola silvestris, are comparatively uniform, 
while others as V. Riviniana and canina enclose a great number of 
smaller variations, probably initiated from crossings of Viola Riviniana 
with silvestris and of canina with Riviniana. 

The main part of the caulescent Nomimium-Violets (Rosulantes and 
Arosulate) as well the European as the East-Asiatic ones have the 
same chromosome number, namely n=—10, a total of 16 species 
(CLAUSEN 1927, 1929; Miyagi 1929). Most probably the same holds true 
for the North American Rosulantes, which GERSHOY (1928) published 
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as having n=9 (five species, two of which by the present writer 
[1929] were checked as having n==10). The only exceptions are the 
two tetraploid Eurasian Rosulantes, viz. V. Riviniana and neglecta with 
n = 20 (CLAUSEN 1927) and the North American V. Howellii, presum- 
ably also tetraploid (GERSHOY 1928). Of the Arosulate two: species 
deviate, namely V. elatior FRIES with n=20 chromosomes and V. canina 
published as having n = 36 chromosomes (CLAUSEN 1927). This last 
figure is wrong and needs a heavy correction. Viola canina is rather 
a hypertetraploid species than a hypooctoploid one, as its types have 
2n = 40 plus a varying number of extra chromosomes or fragments. 
The fact that Viola canina and Viola Riviniana have approximately the 
same number of chromosomes explains that they cross easily and 
»swamp», where they meet. It may here be remarked that although 
typical V. Riviniana has 20 bivalent chromosomes, aberrant Riviniana- 
types also occur rather frequently. These may have a little more or 
less than 20 chromosomes (CLAUSEN 1927, p. 680) but, from their 
morphological appearance, they may be regarded as recent segregation 
products of crosses V. Riviniana X V. silvestris. 


III. CYTOLOGY OF WILD GROWING CANINA-TYPES. 
THE VIRUM TYPE. 


The publication of the chromosome number n= 36 for Viola 
canina (CLAUSEN 1927) was based upon a cytological investigation of 
a type from Virum near Lyngby (Sjelland, Denmark), a place from 
which a good canina could be expected, namely from a mound of earth 
between two fields, and rather remote (abt. 1 km) from forest (see the 
sketch map, fig. 1). The type belongs, nevertheless, to the varietas 
lucorum REICHB. mentioned above. The spring leaves are very typical 
of the canina shape and it flowers very richly, but during summer it 
shoots a number of stems with rather long internodes, broadly cordate 
leaves and a number of cleistogamic flowers, mainly sterile. As a whole, 
it gives very few seeds. 

The original fixation was made some eight years ago in CARNOY’s 
fixative. The contracting action of this fixative has a tendency to 
leave only good pollen mother cells, rich in plasm, for inspection, 
making the divisions in eventual poor cells irregular to look upon. The 
presence of some few irregular divisions, therefore, was not taken 
seriously, as much as at least one exceptionally clear and regular plate 
was present, in which 36 apparently bivalent chromosomes were 
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counted in polar view (CLAUSEN 1927, fig. 23). All chromosomes were 
exactly at the same level, and in two or three others, though not exactly 
as favourable situate cells, approximately the same number was counted 
(1927, fig. 24). Recent inspection after repeated destaining and re- 
staining in different stains confirmed the first impression of extreme 
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Fig. 1. Sketch map of Northern Sjelland. Viola canina localities mentioned in this 
paper are indicated by small, black triangular signs. 


regularity. Fig. 2 is a reproduction of this same chromosome plate. 
No one would think upon cytological irregularity when judging from 
this plate, except cogent reasons forced him to accept such view of con- 
ditions. Nevertheless, the somatic chromosome number of the type is 
not 72 but only 47!. Figs. 3, 4, and 5 show somatic chromosome plates 
from roottips of three plants, probably belonging to one and the same 




















VIOLA CANINA 75 





clone, as they were taken from the original tuft implanted in the ex- 
periment field from the finding-place. Fig. 4 apparently shows only 
46 chromosomes, but here one chromosome is much longer than the 
others and may be two connected end to end. 

This called for renewed inspection of meiosis in order to arrive to 
an explanation of the apparent discrepancy between somatic and 
meiotic chromosome number. Buds of the same (potted) plants, of 
which the roottips were taken, were fixed; first 10 minutes in CARNOY’s 
fluid and next about 24 hours in S. G. NAVASHIN’s formalin-chromic- 
acetic acid; the sections were stained in gentian violet-iodine after 
NEWTON. This technique is so much superior to the CARNOY-HEIDENHAIN 
method, because practically all pollen mother cells, as well the poor 
as the good ones, are available for a close study and show the behaviour 
of the individual chromosomes, if divisions are present at all. 

An abundance of divisions of which some are reproduced in the 
figures 6—12 revealed that most of the units present in heterotypic 
metaphase really are univalents, which, contrary to the usual condi- 
tion in Viola, arrange themselves on the equatorial plate together with 
the few bivalents. Most of the univalents divide in the heterotypic 
metaphase; they appear therefore dumb-bell shaped in side view with 
a constriction on the middle (figs. 8 and 9) and simulate bivalents. The 
only difference is that the univalents are a little smaller than the 
bivalents. In polar view various numbers of units can be counted, as 
for instance 34 in fig. 7 (of these abt. 24 univalents and one tetravalent), 
abt. 36 units (25,) in fig. 10 and abt. 30 (13,) in fig. 11. Some pollen 
mother cells show the ordinary picture of univalents scattered all over 
the heterotypic spindle as in fig. 6, where about 25 univalents may be 
counted in addition to about 10 bivalents. Fig. 12 is of a homotypic 
metaphase showing about 36 plus 31—32 chromatic units in the two 
chromosome groups, but the chromosomes are situate at somewhat 
different levels and very unequal in size, some are merely diminutives. 

All in all, this gives a picture of the greatest irregularity, although 
many chromosome plates simulate the greatest regularity in polar view. 
The type may be of hybrid origin, therefore speaks its partial sterility. 
In such case, judging from its habitat and morphological appearance, 
not more than two species can be thought of as parents, namely V. 
canina and V. Riviniana. As the last named species has 20 chromo- 
somes in its gametes, the type in question cannot be a first generation 
hybrid, unless the canina parent produced gametes with 27 chromo- 
somes. But most probably the type has established itself and spread 
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itself through a number of successive generations, irrespective of its 
cytological irregularity, although the successive generations may have 
been morphologically not exactly alike. Cross pollination is the rule 
in this species. 


THE BIDSTRUP TYPE. 


The type from Virum could be regarded as an isolated case of 
a hybrid, especially because it did not belong to the subspecies Eu- 
canina but to the more doubtful var. lucorum. A search was there- 
fore made for a real good canina-locality, and such one was found on 
a small common pasture, the Bidstrup Overdrev, a somewhat hilly, 
uncultivated piece of grassland north of the lake Fures6, about 4 km 
from the Virum locality on the opposite side of the lake (fig. 1)*. Small 
scattered groups of Crategus shrubs grow here and there on the com- 
mon, and in its boundary two small groves of beeches are situate. 
Viola Riviniana grows under the beeches, but on the open grassland 
they are substituted by populations of the typical canina with small, 
rigid, ovate leaves, clearly different from Viola Riviniana and rather 
uniform in type. Under the Crategus shrubs single specimens of the 
bigger canina-lucorum, very similar in appearance to the Virum type, 
grew intermixed with the small and typical canina. The plants were 
obviously fertile, and specimens removed to the experiment grounds 
in Lyngby gave good capsules with a number of seeds. 

No one would suspect the canina type inhabiting this locality to 
be a hybrid, and it was therefore a great surprise to find it apparently 
just as meiotic irregular as the Virum type. Figs. 13—17 illustrate the 
conditions in five plants, all typical canina growing in different places 
of this common. Fig. 13 gives a heterotypic metaphase in side view 
with at least 17 univalents scattered all over the spindle; fig. 14 is 


1 This excursion and the following one were made in company with Professor 
Y. Miyagi, May 1930, during his stay in Copenhagen. 





Figs. 2—12. Viola canina L. var. lucorum REICHB., the Virum type. Meiosis in 
pollen mother cells; magnification: X ca. 2700. — Fig. 2: heterotypic metaphase in 
polar view, 36 units simulating bivalents; 3—5: somatic chromosomes from roottips, 
in 3 and in 5: 47 chromosomes, in 4: seemingly only 46, of which one very long; 
6—11: heterotypic metaphase; 6 in side view, ca. 25; scattered all over the spindle 
in addition to ca. 10; 7 in polar view, abt. 34 units at the same level, viz. ca. 9y 
(marked X), ly and 24;; 8—9 in side view, the small univalents are arranged in 
equator together with the larger bivalents, they divide (nuclei incomplete); 170 in polar 
view, abt. 36 units at almost the same level, some of them are bivalents; 17 in polar 
view, 30—31 units at the same level (doubtless bivalents marked X); 12: homotypic 
metaphases with abt. 36 + 31—32 chromosomes of very different size. 
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seemingly more regular, but some of the chromosomes in equator are ] 
evidently very small univalents splitting. Fig. 15 shows a very irregular 
homotypic meta- or anaphase; the chromosomes are scattered up and 








Figs. 13—17. Viola canina L. typica; five different plants of the Bidstrup type. 

13—15 pollen mother cells (X ca. 2700); 16—17 sections of anthers (X ca. 300). — 

Fig. 13: heterotypic metaphase in side view, at least 17 univalents are seen; 14: ditto, 

probably 19 univalents, some very small, some dividing (not complete); 15: homo- 

typic meta-anaphase, abt. 46 + 44 chromosomes; 16—17: young pollen grains of all 
size classes from mere dwarfs to normal pollen, in their anthers. 


down, very unequal in size and located in two groups, one with about 
46 and another with ca. 44 units; it is impossible to settle how many 
of these represent univalents, which have split in heterotypic meta- 
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phase; most likely, therefore, the real chromosome number is much 
smaller than would be surmised from the counting in this phase. Figs. 
16 and 17 represent sections of anthers with young pollen of two plants; 
the variation in size of pollen covers all classes from very small dwarf- 
ish grains to normal and well developed ones. Most probably many 
of these pollen are unable to function, but as obviously a smaller 
variation in chromosome number in this case has no serious conse- 
quences for the healthiness of the individual, a good number of these 
different pollen may be functionable and may form viable zygotes, 
which, in their turn, may guarantee the maintenance of the cytological 
irregularity. 


THE TISVILDE TYPE. 


After this not very fortunate attempt to find a cytologically regular 
Viola canina, an excursion was made to the northern part of Sjelland, 
to Tisvilde north of the lake Arres6é at the coast of Cattegat, a place 
some 7—10 km remote from locations, where Viola Riviniana is to be 
expected (fig. 1). The whole belt between the lake Arres6é and Cattegat, 
_ some 4 km broad, is poor sandy soil, for a great part old dunes now 
planted with firs and spruces, while part of the inland nearest the 
lake is covered with heather. Several groups of typical Viola canina 
were found in the heather land and in the fir plantation; but large 
groups of very typical canina grow in the open border line of the 
plantation near the sea at Tisvilde, and patches of the so-called forma 
sabulosa REICHB. or var. dunensis W. BECKR. cover part of the sand 
dunes near the town; their stems are buried deeply in the sand. All 
the plants in this vicinity are extremely fertile with capsules much 
larger and more tightly filled with seeds than in the Bidstrup type. 

According with the fact that this type was the most fertile, it was 
also the cytologically most regular one. One plant in the borderline 
of the plantation was found in proper stage for meiosis, and it had 
20 bivalent chromosomes plus three diminutives, probably fragments 
of chromosomes. Thus the typical chromosome number of V. canina 
must be supposed to be 20 bivalents plus a number of univalents or 
fragments varying from type to type. Figs. 18—26 give an impression 
of the behaviour of the chromosomes and the fragments. During the 
heterotypic metaphase the diminutives arrange themselves in the equa- 
torial plane and most often show a constriction, because they apparently 
divide. They may arrange themselves end to end as in fig. 23 or they 
may adhere to a bivalent (fig. 25) or may be single and left in the 
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Figs. 18—27. Viola canina L. typica; the Tisvilde type. 18—26: pollen mother cells 
(X ca. 2700); 27: young pollen (X ca. 300). Diminutives of chromosomes are marked 
X. — Fig. 18: diaphase in two sections, abt. 20 bivalents + 3—4 diminutives; 19—20: 
heterotypic meta-anaphase in polar view, in 19: 20;; +3 fragments in division, in 
20: seemingly 20); (of which one with a fragment) + two fragments more and one 
univalent; 27: heterotypic anaphase, in each of the nuclear plates 20 chromosomes 
plus three diminutives or fragments (in division), both nuclear plates are in the 
same section; 22—25: heterotypic metaphases in ‘side view (not complete), showing 
varying behaviour of the fragments; 26: heterotypic telophase in side view, a fragment 
in division has not been included in any of the daughter nuclei; 27: four dwarfish 
and 19 normal young pollen from one section of an anther. 
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plasm (fig. 24). Sometimes they are a little delayed in their division 
as in fig. 26. Figs. 19—21 show the chromosomes in polar view; in 19 
the diminutives are seen splitting, in 21 their division is completed and 
a constriction for the next division is seen; in 20 one diminutive seems 
to form a protuberance on a bivalent one, and. two other diminutives 
in division together with one univalent are seen at the margin of the 
chromosome group. 

Diminutive chromatin bodies, possibly of a similar nature, were 
observed by WINGE (1925) in meiosis of Hypericum tetrapterum and 
H. perforatum and by LANGLET (1927) in somatic mitoses of Ranunculus 
acris (2—10 extra chromosomes). The conditions, which RANDOLPH 
(1927) observed in some varieties of Zea Mays, where a varying number 
of extra chromosomes (1—8) were found, also remind about the case 
here described, but in Maize the extra chromosomes appear to be of 
approximately the same range of size as the smallest normal ones. 
MEURMAN (1928) observed diminutive chromosomes in Ribes sangui- 
neum and its hybrid R. Gordonianum. In Viola striata, finally, the pre- 
sent author (1929) observed an extra diminutive chromosome. 

The pollen of the Tisvilde type is much more regular than of the 
Bidstrup type; the great range of variation, characteristic for the latter 
type and representing all size classes of pollen, was not found in the 
Tisvilde type, but normal pollen together with a more rare dwarf type 
of pollen occur intermixed in the same anther; fig. 27 shows a section 
of an anther with 19 normal and 4 dwarf pollen. The dwarf pollen 
probably represent eliminated fragments of chromosomes or diminu- 
tives and they may not be capable for function. 


SIMILAR TYPES FROM OTHER LOCALITIES. 


The Tisvilde type may be rather widely spread along the Cattegat 
coast of Northern Sjelland. Some typical specimens of Viola canina, 
which Dr. O. HAGERUP kindly brought me from Hornbek, much more 
eastern on the same coast (fig. 1), had extremely large capsules as the 
plants from Tisvilde, and it had approximately the same amount of 
dwarf pollen as these. Fig. 28 shows in one section of an anther 19 
normal and 4 dwarf pollen. Material for a study of meiosis was not 
available, but judging from the presence of dwarf pollen one would 
expect extra chromosomes or fragments in addition to a normal and 
bivalent complement. 

HAGERUP also later brought me some plants, which he had 
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collected in a moor near Ljungby in Southern Smaéland, Sweden. They 
were of a more tiny type and some of them had rather large stipules 
as if forming a transition to the subspec. montana; at least one of them 
had also a sterile rosette as in Rosulantes. Otherwise they would all 
be judged to belong to Viola canina. It was too late for an investigation 





Fig. 28. The Hornbek type, section through an anther, 19 normal and four dwarf 
pollen (X ca. 300). 
Figs. 29—30. The Smaland type; 29: section through anther, 17 normal plus two 
dwarf pollen (X ca. 300); 30: heterotypic metaphase from embryosac mother cell in 
side view, at least 16 units may be counted (no conclusive plate, X ca. 2700). 


of meiosis, but the anthers contained some few per cent of a dwarf 
type of pollen, distinctly different in size from the normal pollen 
(fig. 29: 17 normal and two dwarf pollen). A single meiotic division 
was found in an embryosac mother cell, a heterotypic metaphase in 
side view shown in fig. 30. It was not possible to count more than 16 
units of which at least 11, perhaps all, were bivalents, but as the posi- 
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tion of the chromosomes was not well adapted for counting, this number 
may not be taken for conclusive. The presence of dwarf pollen indicates 
that most likely also this type is cytologically irregular. 


IV.. DISCUSSION. 


This preliminary investigation invites to further study on the 
chromosomal condition of wild growing populations of Viola canina. 
Unfortunately the author had no access to the more northern and sub- 
alpine subspecies montana, by LINN£US treated as a distinct species. 
It would be of interest to see if the cytological irregularities charac- 
terizing the subspec. Eu-canina in Denmark also are present in the 
northern species. The writer would welcome any cooperation with 
cytologists, who have access to types of Viola canina from different 
localities, and would be glad also to receive seeds of wild growing 
canina types. As Viola Riviniana goes almost as far northern as sub- 
spec. montana it will be difficult to obtain canina from a geographic 
area, where Riviniana or its substitutes do not grow. 

The conditions found in Viola canina are rather unique and a 
number of suggestions force themselves upon one’s mind in this con- 
nection. Is Viola canina perhaps a comparatively recent segregate of 
the Nomimium-Rostellate subsection, a species still under creation and 
not yet stabilized? ‘The rather wide distribution of the species does 
not speak for this assumption, unless its many variations are of poly- 
phyletic origin, started from somewhat different crossings, which all 
gave a combination somewhat in the appearance of V. canina. Irregular 
as the present types are, they are at least capable of maintaining and 
disseminating themselves without being formed de novo. And in Den- 
mark there are no two species, which would be able to create canina 
constantly on the localities, where it grows. Riviniana might be thought 
of as one of them, that is true, but the other parent most probably 
should belong to the Arosulate; the only other species of this group in 
Denmark, apart from canina itself, is V. persicifolia RoTH. (= stag- 
nina Kit.) and it is rare and has but 10 chromosomes. It would only 
very rarely have an opportunity for crossing with Riviniana. After all, 
V. Riviniana and canina are the only Danish Nomimium-Violets with 
more than 10 chromosomes. 

The most probable is that canina maintains itself as a cytologically 
irregular species with an oscillating number of chromosomes through 
constant intercrossing between cytologically different types belonging 
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to the species, and that it renews the irregularity through occasional out- 
crossing with Viola Riviniana and perhaps other related species. Viola 
canina may also be a centre for a present day creation of a number of 
new species not yet completely differentiated out. 

The present study learns us that we have to be a little careful with 
the application of the chromosome number as a criterion in all cases 
for taxonomic classification. It is not the chromosome number in itself, 
which is of significance for the plant, but it is the complex of genes 
kept together in a bloc and carried by the chromosomes, it is the balance 
and interaction between these genes which is of primary importance. 

In some groups of plants the balance is so unstable that a single 
chromosome more or less is enough to inflict seriously the viability of 
the individual. If chromosome differences are induced in such types 
of plant groups, the individuals answer with polyploidy, because only 
an addition of whole sets of chromosomes is able to maintain the 
equilibrium. In such groups may the cytological condition be a very 
significant taxonomic criterion. 

But other groups of taxonomic units exist, in which the balance 
between the genes of vital significance is so steady, that even a partial 
doubling up of a number of the chromosomes with their genes does not 
inflict the vitality of the individuals essentially. To some extent this 
is the case in the Melanium section, but it must be much more pro- 
nounced in Viola canina. How all these cytologically different types 
morphologically still remain canina is difficult to account for, but the 
taxonomically significant characters distinguishing canina from its 
nearest relatives are few and the genes determining them may be con- 
nected with some few chromosomes present in all canina types. These 
characters are mainly the size, the texture and the shape of the leaves 
together with the absence of a rosette. A number of these characters 
may further be of- ecological significance for the plants according to 
the habitat, where they grow, and natural selection may act exter- 
minating the combinations of characters not adapted to the habitat, 
thus keeping the population morphologically comparatively pure in 
spite of the cytological difference between the types of which it is con- 
stituted. The extra chromosomes in Viola canina may also be duplicates 
of other chromosomes, or they may contain genes for characters of only 
minor significance for the appearance of the plant. 
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Vv. SUMMARY. 


1. Viola canina is a cytologically irregular species with oscillating 
chromosome number. It is a hypertetraploid species; the most regular 
type investigated, from a locality where the possibility of crossings with 
other species is excluded, has 20 bivalent chromosomes plus three frag- 
ments, which behave irregularly during meiosis. 

2. The type previously published as having n=36 has but 
2n = 47 chromosomes. Most of the chromosomes in this type are 
univalents, but they behave during meiosis in a manner similar to 
bivalents, arranging themselves in the equatorial plane together with 
the bivalents and showing constrictions for an equational division, so 
that they resemble bivalents except that they are smaller. In this way 
they give the appearance that the type has a much larger number of 
chromosomes than it actually possesses. 

3. In two populations the plants were cytologically very irregular 
with as many as 16—25 univalents and with a range of variation in 
pollen size covering all classes from very small dwarf pollen to normal 
and well developed ones. Three populations were more regular, inas- 
much as they showed only two classes of pollen, viz. normal pollen and 
from 10 to 20 per cent of dwarf pollen, the latter apparently representing 
eliminated fragments or diminutives of chromosomes, which are present 
together with normal bivalent chromosomes. 

4. In spite of the cytological irregularity most of the plants were 
morphologically good Viola canina; some of them were partially sterile, 
some of the irregular plants were fairly fertile and in the more regular 
populations the plants were even extremely fertile. 

5. In table 1 a review is given on the principal cases of chromo- 
somal diversity among types belonging to one and the same species. In 
chapter II information is given regarding the morphological relationship 
of Viola canina with its nearest relatives and in chapter IV some view- 
points are discussed, which suggest themselves by the observed extra- 
ordinary conditions. 


This investigation was made possible by a grant from the Carlsberg 
Foundation, and the author expresses his sincere thanks to the Trustees 
of the Foundation for this support. 





J. CLAUSEN 





LITERATURE CITED. 


AFZELIUS, K. 1928. Die Embryobildung bei Nigritella nigra. — Sv. Bot. Tidskr. 
22, pp. 82-—91. 

BLACKBURN, K. B. 1928. Chromosome number in Silene and the neighbouring 
genera. — V. Int. Kongr. f. Vererbungswiss. 1927; Supplementhbd. I, Zeitschr. 
f. ind. Abst.- und Vererb.-lehre, 1928, pp. 439—446. 

. BLACKBURN, K. B. and Harrison, J. W. H. 1924. A preliminary account of 
the chromosomes and chromosome behaviour in the Salicaceae. — Ann. of 
Bot. 38, pp. 361—378. 

CHIARUGI, A. 1929. Diploidismo con amfimissia e tetraploidismo con apomissia 
in una medesima specie Nigritella nigra REIcHB. — Boll, della Soc. Italiana 
di Biologia Sperimentale, vol. 4, fasc. 6, pp. 1—3. 

CLAUSEN, J. 1921. Studies on the collective species Viola tricolor L. — Bot. 
Tidsskr. 37, pp. 205—221. 

1922. Studies on the collective species Viola tricolor L. Il. — Ibid. 37, 
pp. 363—416. 

1927. Chromosome number and the relationship of species in the genus 
Viola. — Ann. of Bot. 41, pp. 677—714. 

1929. Chromosome number and relationship of some North American 
species of Viola. — Ibid. 43, pp. 741—764. 

COLLINS, J. L., HOLLINGSHEAD, L. and AVERY, P. 1929. Interspecific hybrids in 
Crepis. III. Constant fertile forms containing chromosomes derived from 
two species. — Genetics 14, pp. 305—320. 

EKSTRAND, H. 1918. Zur Zytologie der Gattung Plantago. — Sv. Bot. Tidskr. 
12, pp. 202—206. 

ERLANSSON, E. W. 1929. Cytological conditions and evidences for hybridity in 
North American wild Roses. — Bot. Gaz. 87, pp. 443—506. 

GeERSHOY, A. 1928. Studies in North American Violets. I. General considera- 
tions. — Vermt. Agric. Experimt. Stat., Bull. 279, pp. 1—18. 

GREGOR, J. W. and SANSOME, F. W. 1930. Experiments on the genetics of wild 
populations. II. Phleum pratense L. and the hybrid P. pratense L. X 
P. alpinum L. — Journ. of Gen. 12, pp. 373—387. 

GUIGNARD, L. 1899. Sur la formation du pollen et la réduction chromatique 
dans le Najqs mujor. — C.-R. Séances Acad. Scienc. Paris 128, p. 202. 
HaGERvP,'O. 1927. Empetrum hermaphroditum (LGE.) HAGERUP, a new tetra- 

ploid, bisexual species. — Dansk. Bot. Arkiv 5, No. 2, pp. 1—17. 

HEILBoRN, O. 1927. Chromosome numbers in Draba. — Hereditas IX (Fest- 
skrift for W. JOHANNSEN 194/227), pp. 59—68. 

HOLLINGSHEAD, L. and Bascock, E. B. 1930. Chromosomes and phylogeny in 
Crepis. — Univ. Calif. Publ., Agric. Sci. 6, pp. 1—53. 

HAxansson, A. 1929a. Uber verschiedene Chromosomenzahlen in Scirpus pa- 
lustris L. — Hereditas XIII, pp. 53—60. 

17a.— 1929b. Die Chromosomen in der Kreuzung Salix viminalis X caprea von 
HERIBERT Nitsson. — Hereditas XIII, pp. 1—52. 

17b. JORGENSEN, C. A. 1923. Studies on Callitrichacew. — Bot. Tidsskr. 38, pp. 
81—126. 





VIOLA CANINA 87 





KAWAKAMI, J. 1930. Chromosome numbers in Leguminose. — Bot. Mag., 
Tokyo 44, pp. 319—328. 

LANGLET, F. I. 1927. Beitraége zur Zytologie der Ranunculaceew. — Sy. Bot. 
Tidskr. 21, pp. 1—17. 

Lewitzky, G. A. and Kuzmina, N. E. 1927. Karyological investigations on 
the systematics and phylogenetics of the genus Festuca. — Bull. Bur. Appl. 
Bot., of Genetics and Plant Breeding 17, pp. 1—36. 

MANN, MARGARET, C. 1925. Chromosome number and individuality in the genus 
Crepis. I. A comparative study of the chromosome number and dimen- 
sions of nineteen species. — Univ. Calif. Publ., Agric. Sci. 2, pp. 297—314 

MEURMAN, O. 1925. The chromosome behaviour of some dioecious plants and 
their relatives with special reference to the sex chromosomes. — Societ. 
Scient. Fennica., Comm. Biol. II, 3, pp. 1—105. 

1928. Cytological studies in the genus Ribes L. — Hereditas XI, pp. 289—356. 
1929. Prunus laurocerasus L., a species showing high polyploidy. — Journ. 
of Gen. 21, pp. 85—94. 

MiyagI, Y. 1913. Untersuchungen iiber die Chromosomenzahlen bei einigen 
Viola-Arten. — Bot. Mag., Tokyo 27 (in Japanese). 

1916. In M. IsHIKAWA: A list of the number of chromosomes. Bot. Mag., 
Tokyo 30, pp. 428—429 on Viola and p. 433 on Plantago. 

1926. In Bot. Mag., Tokyo 41, pp. 262—268: A German abstract of the 
1913 paper on Viola. 

1929. Studien iiber die Zahlenverhaltnisse der Chromosomen bei der 
Gattung Viola. —- Cytologia 1, pp. 28—58. 

MULLER, CL. 1912. Kernstudien an Pflanzen. I u. II. — Arch. fiir Zellforsch. 
8, p. 1. 

MUNTZING, A. 1928. Pseudogamie in der Gattung Poteniilla. — Hereditas XI, 
pp. 267—283. 

Ono, T. 1928. Further investigations on the cytology of Rumex. — Bot. Mag., 
Tokyo 42, pp. 524—533. 

— and Saimotomal, N. 1928. Triploid and tetraploid intersex of Rumex 
acetosa L. — Ibid. pp. 266—270. 

Piecu, K. 1924. Uber die Teilung des primaren Pollenkerns und die Entstehung 
der Spermazellen bei Scirpus paluster L. — Bull. Acad. Polon. d. Sci., 
Sér. B, Sc. Nat., pp. 605—621. 

RANDOLPH, L. F. 1928. Chromosome numbers in Zea Mays L. — Cornell Univ. 
Agric. Exp. Stat. Mem. 117, pp. 1—44. 

Rouweper, H. 1929. Uber Kernuntersuchungen an Dianthus-Arten (Vorlauf. 
Mitt.). — Ber. Deutsch. Bot. Ges. 47, p. 81. 

ROSENBERG, O. 1918. Chromosomenzahlen und Chromosomendimensionen in 
der Gattung Crepis. — Arkiv fér Bot. 15, No. 11, pp. 1—16. 

— 1920. Weitere Untersuchungen iiber die Chromosomenverhiltnisse in Crepis. 
— Svensk Bot. Tidskr. 14, pp. 319—326. 

SCHIEMANN, E. 1929. Zytologische Beitrage zur Gattung Aegilops. Chromo- 
somenzahlen und Morphologie. (III. Mitteilung). — Ber. Deutsch. Bot. 
Ges. 47, pp. 164—181. 











88 J. CLAUSEN 





38. SENJANINOVA, M. 1926. Das Verhalten des Nucleolus und der Trabanten wah- 
rend der somatischen Mitosen und den Reifeteilungen bei Ranunculus acer L. 
— Zeitschr. f. Zellforsch. u. mikr. Anatomie. 3, pp. 417—430. 

39. — 1927. Beitrag zur vergleichend-karyologischen Untersuchung des Linneons 
Valeriana officinalis L. (sensu lato). — Ibid. 5, pp. 675—679. 

40. SrinotT6, Y. 1929. Chromosome studies in some dioecious plants with special 
reference to the allosomes, — Cytologia 1, pp. 109—191. 

41. Sorokin, H. 1927. Cytological and morphological investigations on gynodimor- 
phic and normal forms of Ranunculus acris L. — Genetics 12, pp. 59—83. 

42. SWESCHNIKOWA, IRENE. 1928. Die Genese des Kerns im Genus Vicia. — 
Zeitschr. f. ind. Abst.- und Vererb.-lehre, Suppl.-bd. II. 1928, V. Int. Kongr. 
fiir Vererb.-wiss. Berlin 1927, pp. 1415—1421. 

43. TAKAMINE, N. 1927. Some observations on the chromosome of Najas major 
ALL. — Bot. Mag., Tokyo 41, pp. 118—122. 

44. TISCHLER, G. 1929. Revisionen friiherer Chromosomenzahlungen und anschlies- 
sende Untersuchungen. — Planta 8, pp. 685—697. 

45. TSCHERNOYAROW, M. 1914. Uber die Chromosomenzahl und besonders beschaf- 
fene Chromosomen im Zellkerne von Najas major. — Ber. Deutsch. Bot. 
Ges. 32, p. 411. ° 

46. TuRESSON, G. 1930. Studien iiber Festuca ovina L. II. Chromosomenzahl und 
Viviparie. — Hereditas XIII, pp. 177—184. 

46a.— 1931. Uber verschiedene Chromosomenzahlen in Allium schoenoprasum L. 
— Botaniska Notiser. ‘ 

47. TACKHOLM, G. 1922. Zytologische Studien iiber die Gattung Rosa. — Acta Horti 
Bergiani 7, pp. 97—381. 

48. WinGE, ©. 1925. Contributions to the knowledge of chromosome numbers in 
plants. — Cellule 35, pp. 305—324. 


49. — 1926. Das Problem der JORDAN-ROSEN’schen Erophila-Kleinarten — Beitr. 
zur Biologie der Pflanzen 14, pp. 313—334. 
50. — 1927. Chromosome behaviour in male and female individuals of Vallisneria 


spiralis and Najas marina, — Journ. of Gen. 18, pp. 99—107. 




















A NEW DILUTION FACTOR IN PIGEONS 


BY W. CHRISTIE + AND C. WRIEDT + 





MONG the material left by The Late W. CHRISTIE and C. WRIEDT 
were also data on the inheritance of the colour pattern of the 
Archangel pigeon (gimpel pattern). On account of the death of both 
investigators the study has been discontinued and no full analysis of 
the pattern has been obtained. Such as it is, however, the material is 
of considerable interest, and as the study can not at present be carried 
further, the results obtained are presented here shortly. This report 
is written by M. BJAANES, who was the assistant of CHRISTIE and WRIEDT 
during these investigations. The experiments have been carried out at 
Felleskjopets Stamsedgard, Hjellum, Norway. 


INHERITANCE OF THE GIMPEL PATTERN. 


The origin of the Archangel pigeon is unknown, but it was first 
bred in England; it is in Germany, however, that it has been developed 
into a large number of different varieties, and in the following we 
will use the name gimpel for the peculiar pattern of this breed and 
the German designations for the various varieties. There are two main 
types of gimpel pattern: 

1. Copper gimpel with black wings. Head, neck, breast, belly 
and keel have a shiny red colour, like polished copper. Back and 
wings are of a shiny black, flights and tail of a more dull black, the 
flights should have a little of a bronce tinge. 

2. Gold gimpel with black wings. (Fig. 1.) The pattern re- 
sembles that of the copper gimpel, but the part of the body that is 
copper or bronze coloured in the latter is of a gold yellow colour in 
the former. Both types show parallel variations in pattern, such as 
having blue wings or having the back and the wings of a milky white 
colour, the German Spiegelgimpel (Fig. 2). In this experiment have 
been used coppergimpel, goldgimpel and goldgimpel with white back 
and wings. In crosses with red and black this latter type behaved like 
the common blackwinged type of goldgimpel and the results from 
both are combined. No data are available as to the genetic cause 
of the light wings and tail. 
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The descriptions given above hold true only for good typical indi- 
viduals, it is very common to find animals with black flecks on the 
head, and it is often difficult to get a good black colour in rump and 
tail, especially in goldgimpels. 

METZELAAR (1926) concluded that the gimpel pattern was due to 
a dominant factor, but HORLACHER (1930) found in his experiments 
that it was recessive to selfcoloured black, F, having at the most a red 
area on the breast. He found, however, that some F, individuals of 
this type after the first molt changed into a typical gimpel pattern, 
and concluded that 2 factors were involved in his crosses, namely a 





Fig. 1. Goldgimpel with black wings. CO 226. — Fig. 2. Goldgimpel with white 
tail, back and wings, the latter with yellow bars. @Q 863. 


recessive factor pp for gimpel pattern, and a gene Q, that prevents this 
pattern to appear’ in the juvenile plumage. He further inferred that 
extended black is a necessary basis for the pattern. 

In table 1 a are given the results of mating gimpel to selfcoloured 
black, involving coppergimpel, goldgimpel and goldgimpel with white 
back and wings. The offspring is of three kinds: 3 typical gimpel, 
one of these had a very good gimpel pattern, while the others had a 
blue keel and black flecks on head and neck, but being decidedly 
different from the next group, 23 individuals, which had a red or 
yellow area on their breast. Finally there were 30 selfcoloured. 

In 1b are the results from mating gimpel to recessive red; there 
are 1 typical gimpel, 4 with red spots on the breast and 26 selfcoloured. 
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Gimpel has also been mated to dominant red; the total F, consists of 
4 typical gimpel, 28 with red or yellow area on the breast and 61 self- 
coloured. 

Taken as a whole the gimpel pattern must be said to be recessive 
to black and recessive red, in agreement with the results of HORLACHER. 
The F, is, however, very variable and there are 4 typical gimpels. 


TABLE 1. Gimpel mated to selfcoloured black and red. 








Number of offspring | | 
| Total 
Red or | number 
Gimpel | yellow | Self- | of 
pattern | area on |coloured offspring 


breast 








a) Gimpel mated to black 
1927—45, black ¢ 690 & gimpel 9 873 
1926—34, gimpel C 6944 x blue O 642 
» —36, black d 606 gimpel Q 888 
» —45, gimpel ¢ 1112 x black 9 947 
1927— 5, gimpel ¢ 1112 X silver Q 1023... 
Total 





b) Gimpel mated to recessive red or brown! 
1925—11, dil. brown ¢ 796 X gimpel Q 873 
1926—17, yellow dO 771 X gimpel Q 868 ... 

» —18, gimpel d 226 x red Q 1198 
» —43, yellow CO 2288 & gimpel 9 873... 
1927—13, yellow of 1141 X gimpel 9 968... 
» —21b, gimpel ¢d 977 red Q 1174 ... 
Total 























These occurred in two matings and may be due to the fact that the 
selfcoloured used in these matings were heterozygous for the gimpel 
factor. There is nothing in the ancestry of these individuals to 
indicate this, but we don’t know anything of the frequency of these 
factors in pigeon material. It is perhaps as likely that they are due 


1 Brown is often used about the chocolate colour (also called dun), which 
CHRISTIE und WRIEDT (1927) showed to be due to a recessive sexlinked factor; here 
brown is used about the colour found by CHRISTIE und WRIEDT (1925) in Almond 
pigeons and which is hypostatic to black; brown individuals do therefore not carry 
black. 
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to a variable manifestation of the heterozygous gimpel factor, com- 
bined with the effect of modifying genes. 

It is seen that in the matings to black there is a much larger num- 
ber of individuals with a red breast than in the matings to recessive 
red. This is probably due to the fact that black is necessary to the 
appearance of this type as well as to the typical gimpel pattern, as 
was also held forth by HORLACHER. All gimpels used in these experi- 
ments, including the goldgimpel with yellow underpart and white back 
and wings, proved to carry the factor for black. 


TABLE 2. Backcross of gimpel F, to selfcoloured black or red. 








Number of offspring 





Total 
Red or number 
Gimpel| yellow | Self- of 
pattern | area on |coloured| offspring 
breast 





1926—14, brown ¢ 1214 X dil. brown F, 9 915 
1927—3, black F, d 1082 < black 2 960 ... 
—4, »  F, o 1266 xX chocol. 9 1072 
—6, » F,d 1003 » © 1108 

—10, yellow ¢ 45 red F, 9 1045 

—16, » G71 xX» F, 9 1080 
—18, red ¢ 1027 & black F, 9 1040 ... 
—37, blue dC 636 X yellow F, 9 1089... 

—44, black ¢ 606 red F, Q 1087 
Total 


el ie | 
PRWIWN WAR 
NIMQMVSChND RED 





SI) tS = bo 
— 
x1 


F,: 
1927—34, red F, CO 1086 X silver F, 9 1067 
» —35, black F, d 1047 X yellow F, 9 915 
Total 





8 
3 15 




















- 


The further work done is not very well fitted to clear up the in- 
heritance of the gimpel pattern, because it was planned mainly as an 
analysis of the intensity relations in this material. F, gimpel males 
and females were therefore mated to intense and dilute selfcoloured 
of non-gimpel stock. The results of these matings with respect to 
gimpel pattern are given in table 2. It gives the same picture as F,, 
only, as expected, with a smaller number of redbreasted individuals. 
Also here 3 typical gimpels occurred, which makes it still less probable 
that they are due to the occurrence of gimpel factors in the self- 
coloured used. 
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A small F, has also been reared, giving 3 typical gimpels + 3 with 
red breast + 9 selfcoloured, in all 3 gimpels out of 15, which is a larger 
number than that found by HORLACHER. Much weight cannot, how- 
ever, be placed on a material with so small numbers. HORLACHER 
has somewhat larger populations, but even his numbers seem too small 
in view of the fact that we have to deal with a variable character, 
with the added complication of a difference in plumage before and 
after molting. In this material no comparison between these two 
plumages has been made. 


INTENSITY IN GIMPELS. 
THE d, FACTOR. 


In pigeons there is a recessive dilution factor d which changes 
the intense colours black, red, brown, chocolate into the corresponding 
dilute colours, gray (dun), yellow, dil. chocolate, dil. brown (CHRISTIE 
und WRIEDT 1923). The d—D allelomorph pair is identical with the 
i—I pair of COLE (1912). The copper gimpel carries the two dominant 
colours red and black, but in goldgimpels there is the peculiar com- 
bination of a recessive colour, yellow, on the head, breast and under- 
part, and an intense black on wings, back and tail. HORLACHER con- 
cluded that both copper- and goldgimpel were intense (D). 

In this material the coppergimpel also proved to be intense, D; 
coppergimpel 9 873 was mated in 3 different matings to dilute males 
and gave dilute females and intense males. 

The goldgimpel, however, proved to give offspring, neither of the 
ordinary intense nor the dilute grade, but of an intermediate degree 
of intensity. The type was somewhat variable and not always easily 
distinguishable from intense or dilute, especially not from gray (dilute 
black). Usually classification could be made safely, and the character 
proved to be due to a sexlinked factor, in the following named d,, 
which is probably an allelomorph of D—d. Goldgimpel females mated 
to dilute males have given only intermediate, d,; males and dilute 
females. On this supposition the different matings are put up in table 3 
with the formulae of the males and females. 


a) Goldgimpel, d, QQ mated to dilute dog have given 94:00 
and 7 d QQ. d 
b) Goldgimpel, digg mated to D OQ have given 10D CC and 
d 
4 d, QQ. 1 
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c) Goldgimpel =o mated to 2 females have given 18D 00d, 


12 d, 99 and 7d QQ. 


TABLE 3. Inheritance of the dilution factor d,. 








| Number of offspring 








Total number 
of offspring 





1927—10, d 45 & 9 1045 
» —13,d 1141 & 9 968 
» —16, 771 * 9 1080 


CO th 





—= 
for) 





1926—45, d 1112 9 947 
1927—21b, 5 977 & 9 1174 








1926—18, df 226 9 1198 
» —34, 0 6944 x 9 642 
1927—21a, J 226 « O 1036 
» —43, d 1062 « 9 642 











1927—3, 5 1082 9 960 
» —4, 3 1266 X 9 1072 
» —6, 5 1003 X 9 1108 








192735, ¢ 1047 X 9 915 
» —34, 5 1086 X 9 1067 











1926—36, 5 606 & 9 888 
1927—32, d 969 « 9 888 
1927—49, 5 606 « 9 1087 











1927—5, dg 1112 « 9 1023 











1926-14, 9 1214 & 2 915 
1927—18, d 1027 X 9 1040 
» —87, 3 636 X Q 1089 
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Intense males, derived from mating goldgimpel d, females with 

intense D males have proved in d) and e) to be of the formula D, 
1 

with one exception in e), namely a dilute female. Such an individual 
might represent a cross-over if d, is not an allelomorph of, but linked 
to D; but it is most probably due to an error in classification. 

f) = OC of non-gimpel stock mated to 4,09 have given 8 D 
and 9d,0'c’, and 9D and 3d QQ. 

g) digg mated to doo have given 3 d, 0’ and 1d, Q. 

d, 
h) ele) mated to doQ have, however, given in all 5 d, individuals 


which does not agree with the hypothesis put forth. From various 
reasons we are inclined to believe that they are due to errors in classi- 
fication, although after the maps they must be classified as d, indi- 
viduals. We do not think, therefore, that they overthrow the strong 
evidence of the other matings that the intermediate grade of intensity 
found in goldgimpel is due to a sexlinked factor d,, probably an allelo- 
morph of D—d. 

According to these results the difference in intensity between 
copper- and goldgimpel is due to the factor pair D—d,; but they give 
no evidence as to what would be the appearance of gimpel pattern 
combined with the dilution factor d. The golden yellow colour on the 
head and under part of the bird is of the intermediate grade and due 
to d,, but what causes the intense black colour on the back and wings 
of the same bird? These experiments do not give any answer to this 
question, but it is probably an effect of the gimpel factor, the effect 
of which it is then to localize and at the same time intensify the black 
pigment. Independent modifiers may also be operating, since in the 
sport difficulties to get goldgimpels with a good black on back and 
wings are often met with. 

Conclusion: The material indicates that the intermediate grade 
of intensity found in goldgimpels and their offspring is due to a sex- 
linked dilution factor d,, probably allelomorphic to D—d, these three 
factors forming a triple series, with dominance in the order D—d ,—d. 

Thanks are due to Mr. H. WEXELSEN for help in making out the 


manuscript. 
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AEROPLANE, A SECOND CHROMOSOME 
RECESSIVE WING MUTANT IN DROSO- 
PHILA MELANOGASTER 


BY THORDAR QUEL PRUD 
UNIVERSITETETS INSTITUT FOR ARVELIGHETSFORSKNING, OSLO, NORWAY 





Is the following account a new II-chromosome recessive, aeroplane, 
has been described and located. Any new factor investigated in this 
field is of importance, as it may add to our knowledge of the chromo- 
somes and prove to be suitable for localization purposes. Even if not 
of great importance in itself, it may be valuable for the study of special 
problems. — The author is greatly indebted to Professor Dr. O. L. MOHR 
for his kindness in placing at his disposal the stocks necessary for the 
experiments, as well as for his valuable advice. He also wishes to ex- 
press his gratitude to Professor Dr. K. BONNEVIE and Mrs. A. SVERDRUP 
SOMME for help and accomodation during the course of the work. 


ORIGIN OF AEROPLANE. 
On November 24, 1926 Professor O. L. MOunR noticed in a Notch 8 
N8 
stock culture (F209 < wt so} [Notch 8 (N8), dominant sex-linked 


character due to a section deficiency 1,;—5,3, with recessive lethal effect 
(Mour 1923). — Apricot (w“), eye-colour, sex-linked, an allelomorph 
of white, loc. 1,5.] an apricot male with outstretched trailing wings 
carried at right angles to the longitudinal axis of the body. The varia- 
tion, it was thought, possibly represented a new mutation, and the 
individual was kindly passed on to me for further investigation. In 
a sister culture to that mentioned above I found three more males with 
apricot eyes and with wings of the same extended type. 

The wings of these four males were cut off near their base, so that 
they should not adhere to the culture medium or to the glass sides, and 
each male was then crossed to a wild-type female. In F, these crosses 
gave wild-type offspring only, but in F, the wing character again 
appeared in both sexes, approximately 20 per cent of the flies having 
outstretched wings. The character change was accordingly due to a 
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gene mutation, and the gene at once proved to be recessive of a non 
sex-linked type. This latter possibility had at first been considered as 
not improbable, as the mutation had originally appeared in males only. 

The new mutation was given the name acroplane (symbol ae), 
which clearly implies a wing character. The numbers from a F,-culture 
are shown in Table 1. 


TABLE 1. P,; wild type 9 X apricot aeroplane G. F, wild type Q X 
F, wild type Co. 








Females Males 





Culture no. 

















In these first experiments only specimens having one or both wings 
at right angles to the body were termed aeroplane. As seen from the 
Table, 75 out of 398 F, flies showed the new character. 





Fig. 1. Aeroplane female. 


In a number of cultures F,-females were separately crossed to aero- 
plane males. Those cultures which proved to be free from apricot, 
formed the foundation of the aeroplane stock. The flies which descended 
from the original male were kept in one line, the actual aeroplane, while 
the offspring of the other three males were kept in another, the so- 
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called aeroplane,-culture. The fact that a series of pair-cultures 1 ae x 
1 ae, resulted in flies with the same extended wings, proved that in 
reality the mutation was identical in both cases. 

The aeroplane character is on the whole very constant. In the 
typical form the wings are widely extended (fig. 1), but the position 
of the wings may vary in different ways and may also exhibit points 
of similarity with other wing mutations in Drosophila. In the following 
chapter, therefore, a detailed description of the new mutant will be 
given. 


DESCRIPTION OF AEROPLANE. 


As previously mentioned, each wing of the typical aeroplane kind 
forms an angle of approximately 90° with the longitudinal axis of the 
body (fig. 2); in this respect aeroplane resembles the mutants outstret- 
ched wings (MULLER 1930), spread (BRIDGES and MORGAN 1923) and tazi 
(COLLINS 1928). As a general rule the wings are in a slightly sloping 
position (fig. 8), but they may also be held out horizontally (fig. 9), or 
may even be uplifted (fig. 10). In some cases the trailing position is so 
marked (fig. 12, 13), that the flies move only with difficulty; these flies 
-are very much like the mutant wings-down (MORGAN 1929). Often 
one wing only may be outstretched, while the other lies along the body 
as in the normal fly (figs. 5, 6, 11). The wings sometimes are divergent 
in a lesser degree (figs. 3, 4), like those of Dichaete, or rather Ex- 
tended (BRIDGES and MORGAN 1923), and are in these cases often raised. 
The divergence may also be so slight that the flies look almost normal- 
winged (fig. 7) 

On the whole all transitions from widely extended wings to those 
in a nearly normal position are found, and in certain cases it is difficult 
to distinguish aeroplane from the wild-type by means of the wings only. 
The position of the wings in each individual fly is very constant. At- 
tempts to push the wing out of place result in its immediate returning 
to the original position, when the pressure is released. When normal 
flies are over-etherized, the wings are held upright above the back, 
while in aeroplane they usually turn downwards. The aeroplane cha- 
racter is already clearly pronounced in flies having just emerged from 
the puparium. In newly hatched wild-type flies the unexpanded wings 
lie alongside the body (fig. 14), while those of aeroplane stand out 
from the sides (fig. 15). 

The position of the wings was examined in a number of pair cul- 
tures, ae Q X ae’, where both parents carried their wings at right 








12 13 
Figs. 2—13. Variation of wing position in aeroplane flies. Fig. 2 equals the 
symbol —, fig. 5 the symbol[ , fig. 6 the symbol" ], fig. 3 the symbol A, and fig. 7 the 
symbol /\. (Figs. 2, 8, 10 X 10, figs. 5, 6, 9, 11 X 11, fig. 3 X 12, figs. 4, 7, 12, 13 X 13.) 
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angles to the body. Roughly the wings may be arranged in groups, 
which for the sake of brevity are described by the following signs: 
— (both wings extended), [— and ~ (one wing lying alongside the 
body, the other extended), A (wings at approximately right angles to each 
other), / (position of . aie 
the wings almost nor- 
mal) (figs. 2—~7), 
and lastly + (entirely 
normal). In order 
that the classification 
should be reliable, the 
flies were not counted 
till they were at least 
one day old. In Table 
2 the cultures of three 
series, made at diffe- 





rent times, are put 15 
’ Figs. 14—15. Newly emerged flies. — 14. Normal 
together. winged (X 12). — 15. Aeroplane winged (X 13). 


As seen from the 
Table, in the majority of the flies, either one or both wings are extended. 
Among the females, 72 per cent (680 out of 946) carry both wings widely 


TABLE 2. Pu aeroplane gz x aeroplane C. 























| Females | Males | 

Series | Culture no. = l | | 

baal IFAT FILA 
| } 

1 | 126, DBO 1B ic os ekds ceeds canes — 57 52 23 7| 934| 93 751 50) 301 | 

2 | 236238... .eeeeereeeeeeseees | 73) 8 10, 7 8 1 62| 15| 20/ 3) 5] 2 

- ae "970 22/18} 3| | |113/ 43] 45) 8) 8) | 

Total (680! 266 479] 399 | 


extended, while this is the case in only 55 per cent (479 out of 878) of 
the males in which the {~ and 7j classes are comparatively numerous. 
As might be expected, the groups [— and] are about the same size. 
Only 3 out of a total of 1824, i. e. 0,2 per cent, have their wings in an 
entirely normal position. In the first series the number of Dichaete- 
like (“\) wings are fairly numerous; among the males a great many 
(32) are almost normal-winged. 

The figures of the three series all tend to go in the same direction. 
The variation found may possibly be due to different culture conditions. 
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All the series were kept under approximately the same temperature, 
but the consistency of the culture medium may have been different. 
Mour (1929) found in the Gull mutant, that if the culture medium was 
very moist all flies carried their wings more or less outstretched; in a 
culture where dry bananas had been used, only 41 out of 78 Gull flies 
had spread wings, while the others carried their wings in normal 
position. 

Similar experiments were carried out with aeroplane. In an ex- 
tremely dry culture the different wing types occurred in the following 
proportions: Culture 933 b: 104 —, 21[—, 267,8 A,9 A,0-+. The 
outstretched wing type was thus very pronounced. Under extremely 
moist culture conditions no marked decrease has occurred in the num- 
ber of almost normal-winged or entirely normal-winged flies. The 
variations in the three series do not therefore appear to be due to the 
amount of moisture in the culture medium. 

In connection with the above examinations of the aeroplane cha- 
racter, the frequency of spread wings in wild-type flies has also been 
investigated. Immediately after the wings of the young flies are un- 
folded, they are slightly extended, but they soon take on their natural 
position. In a series of eight pair-cultures, + 9 X +, 13 out of 
1823 flies, i. e. 0,7 per cent, exhibited outstretched wings. Young flies 
were put back in the bottles and examined the following day. Among 
the 13 flies, 1 was [~,3 A, and 9 /. None of these proved to be of a 
genetical nature. The series shows that the danger of mistaking normal- 
winged flies for aeroplane is very small. 

Among mutants with the wings more or less outstretched, a 
striking feature is that other peculiarities are nearly always present. 
The wings are often smaller than those of the wild-type [balloon 
(BRIDGES and MoRGAN 1919), divergent (BRIDGES and MorGAN 1923), 
warped (BRIDGES and MorGAN 1923)], and frequently of a different 
texture; sometimes they are thin and wax-like [curved (BRIDGES and 
MorGan 1919), arc (BRIDGES and MORGAN 1919), warped, spread 
(BRIDGES and MorRGAN 1923)], or they are filled with a fluid [balloon, 
taxi (COLLINS 1928)]. The wings may be broader than normal [ez- 
panded (STERN and BRIDGES 1926), curved, arc, tilt (BRIDGES and 
MorGAN 1923), warped|, and show different variations of the veins 
[Gull (MouR 1929), dachsoid (BRIDGES and MorGAN 1919), divergent, 
tilt}. Further, the body [warped] and the eyes [expanded, pink-wing 
(MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 1925), warped] may differ from 
those of the wild-type; sometimes the bristles on the thorax are absent 
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| Dichaete (BRIDGES and MorRGAN 1923)], the abdominal segments stret- 
ched out [telescope (BRIDGES and MORGAN 1919)], and the legs shortened 
[bent (MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 1925)]. In each mutant 
these different variations are of assistance for classification. 

The question therefore presented itself whether the outstretched 
position of the wings is accompanied by other visible morphological 
characters as described in the mutants just mentioned. 

In all proportions the aeroplane flies are exactly like the wild-type. 

The wings are of the 
same size and texture as 
those of the wild-type. 
They are flat like those 
of the normal fly, and they 
are not thin and wax-like 
as is sometimes the case 
in other wing mutants. 
Figs. 16 and 17, which 
show photographs of wing 
preparations, illustrate the 
wing of the aeroplane 
and of the wild-type fly. 
They are, as can be seen, 
similar in size, shape and 
structure. Fig. 18 shows | 
the aeroplane wing under 











greater magnification; the . —— - (X27) 
: ‘igs. 16—17. Fig. 16. Aeroplane wing _— 
— a a a 17. Wild-type wing (X 27). 


the direction of the veins 

show up clearly and differ in no way from the normal wing. The alula 
(fig. 18) forms a triangle which is very mobile along the side connecting 
it to the rest of the wing. In the normal-winged fly the alula stands 
upright, i. e. vertically to the wing, when this is in a position of rest. 
In aeroplane, where the inner side of the wing does not touch the body, 
the alula often lies in the same plane as the wing, but just as frequently 
it stands upright (fig. 1). 

In aeroplane the colour of the body and of the eyes are like the 
wild-type, as also the arrangement of the small hairs and the large 
bristles on the head and thorax. 

The abdominal segments may occasionally show irregularities, the 
chitin rings running into each other (fig. 19). The frequency with 
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Fig. 18. Aeroplane wing in greater magnification (X 27). 


which abnormal abdomen occurs was investigated in a series of eight 
pair-cultures, ae Q X ae’, where both parents had normal abdomen. 





Fig. 19. Types of abnormal abdomen in aeroplane flies. a, b females, c male. 
(Fig. a X 12, — b X10, — c X 11.) 


As seen in Table 3, abnormal abdomen occurs in the same. propor- 
tion in females as in males. Out of a total of 601 individuals 90, 
i. e. 15 per cent, had abnormal abdomen. No connection was found 
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Females Males 
- Culture no. | Normal Abnormal Normal | Abnormal 
| abdomen | abdomen abdomen | abdomen 
| | 
631—638 266 48 245 42 


between the degree of wing-extension and frequency of abnormal ab- 
domen; this does not appear from the Table, but the position of the 
wings was examined in the same series (Table 2, series 3), and here 
the occurrence of abnormal abdomen was found to be evenly distributed 
throughout all classes. 

The frequency of abnormalities in the abdominal segments of the 
wild-type fly was investigated in a corresponding series of nine pair- 
cultures, + 9 X +c. A summary of this series is shown in Table 4. 


TABLE 4. P,; wild-type 9 X wild-type C. 

















| Females Males 
Culture no. | Normal | Abnormal Normal | Abnormal | 
| abdomen | abdomen abdomen | abdomen 
| | 
| | 
621—630 | 982 | 9 984 4 








Out of 1982 wild-type flies 16, i. e. 0,3 per cent, had abnormal ab- 
domen, a very low percentage. 

What will aeroplane flies with abnormal abdomen produce by 
in-breeding? Two series were used to elucidate this question, one pro- 
ducing 20 per cent abnormal abdomen, and the other 9,5 per cent only. 

. Everything seems to imply that in aeroplane abnormal abdomen 
is an extremely variable character connected with aeroplane, and not 
due to a special gene. The variation may possibly be caused by culture 
conditions. In this connection it may be mentioned that for the sex- 
linked dominant Abnormal, MorGAN (1915) found the anomaly of the 
abdominal segments to be more pronounced in moist cultures. In a 
yellow-white stock culture in which anomalies of the segments were 
frequently present, they appeared to be due to a high temperature 
(MORGAN, BRIDGES and STURTEVANT 1925). In temperature experiments 
made by myself, inspired by GOLDSCHMIDT’s »Experimentelle Mutation» 
(1929), several cases of abnormal abdomen appeared of a similar kind 
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to that found in aeroplane; in one series where the parents had been 
exposed to a high temperature (37°) in the larval stage 2 per cent 
showed the abnormality. The control series gave only 0,5 per cent 
abnormal abdomen. 

Abnormal abdomen was not used in the classification of aeroplane, 
as comparatively few flies showed this character. 


oy 








21 23 





Figs. 20—23. The position of the balancers. — Fig. 20. Aeroplane, left wing removed 
to show the downward position of the balancer. — 21. Aeroplane with almost normal 


position of the wings (fig. 7 as seen from above), but balancer in pronounced down- 

ward position. — 22. Normal winged, slightly etherized, balancer touching the wing. — 

23. Normal winged, more strongly etherized, balancer somewhat lowered. (Figs. 20, 
22, 23 X 16, fig. 21 X 13.) . 


The balancers of aeroplane flies are similar in shape to those of 
the wild-type. In 85—90 per cent of the flies, however, either one or 
both of the balancers point downwards (figs. 20, 21). In the wild-type, 
on the other hand, they stand upright, and often touch the wings 
(fig. 22); during etherizing they sink somewhat (fig. 23). Out of 802 
wild-type flies examined all had both balancers standing upright. In 
normal-winged flies, just emerged from the puparium, the balan- 
cers may lie alongside the body and point downwards, but within a few 
hours they usually stand up. 
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In aeroplane no connection exists between the spreading of the 
wings and the position of the balancers. Even if one wing is extended 
and the other lies alongside the body, both the balancers may point 
downwards. 

The position of the balancers is of valuable assistance in the classi- 
fication of aeroplane in cases where the wings have an almost normal 
or completely normal position. This character was unfortunately not 
noticed until the genetic experiments were fairly far advanced. It was, 
however, used during the final localization experiment. It is to be men- 
tioned that in the aeroplane,-line the downward position of the balan- 
cers is present only in about 25 per cent of the flies. 

To my knowledge nothing has so far been published concerning 
the position of the balancers in mutants with outstretched wings, not 
even in wings-down (MORGAN 1929), although here the drawing shows 
that the balancer points somewhat downwards; but it does not exhibit 
the almost vertical position found in aeroplane. Among outstretched- 
wing mutants the author had Dichaete, Gull, curved, and bent at his 
disposal. Dichaete frequently has the balancers in the same position 
as that of aeroplane. 

The aeroplane flies like several other wing mutants of similar type, 
are not able to fly, and even those aeroplanes which are almost normal- 
winged may fly with difficulty. The flies rarely move in jumps; they 
simply crawl along. Aeroplane has little or no power of movement 
in the wings; if the flies are placed on their backs on a sheet of glass, 
those having both wings at right angles to the body can not turn over 
unaided. 

In the bottles the wings are inclined to become bedraggled, 
especially when they are of the trailing kind. The flies often adhere 
to the glass sides and to the culture medium; in all experiments with 
aeroplane the wings, therefore, were cut off near the base. This does not 
harm the flies very much, nor does it reduce their duration of life to 
any great degree (PEARL, PARKER and GONZALEZ 1923). Apart from 
this, however, the flies will die easily, especially in moist cultures. The 
eggs laid by an aeroplane female, therefore, were rarely numerous, as 
shown by pair-cultures. 

What is the cause of the outstretched position of the wings? 

As previously mentioned, the aeroplane character can be recognized 
even before the wings are unfolded (fig. 15). If the flies had been 
examined at an early pupal stage, possibly a difference might have been 
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found to exist in the imaginal discs between aeroplane and normal- 
winged flies. 

No morphological peculiarities in the wing itself causing the out- 
stretched position were found. Its shape and structure are, as men- 
tioned, exactly as in the wild-type fly. The suggestion that the edge 
(fig. 18) inside the alula is stiffer than that of the normal wing proved 
erroneous. The joint mechanism of the wing also is like that of the 
wild-type. 

It therefore seemed probable that the peculiar position of the wings. 
might be due to anomalies in the muscular system of the thorax. A 
number of aeroplane and wild-type flies were therefore examined in 
longitudinal and transversal sections, a few in sagittal sections (CARNOY’s 
fixation fluid. Staining: HANSEN’s iron trioxyhematein and eosin.). 

As is well known, the movements of flight take place in the follow- 
ing way: On contraction of the longitudinal muscles (figs. 24—27 1) and 
the oblique muscles the dorsal arch of the thorax becomes enlarged, 
as a result of which the basal plate to which the wing is attached is 
pushed down, and the wings are lowered. The dorsoventral muscles 
(figs. 24-27 dv) push the dorsal surface down, as a result of which 
the wings are raised. Besides these indirect wing muscles (figs. 24— 
271) we also have the small muscles of direct action (figs. 24—27 D),. 
which act at the base of the wing and which are important for steering 
purposes by changing the position of the wings. 

STELLWAAG (1910) has found in the bee that of the 5 direct muscles. 
of the fore-wing, the one acts anteriorly and brings the wings in posi- 
tion for flying, while three others have their point of action posteriorly 
and draw the wings back to a position of rest. 

In aeroplane it may be suggested that the small direct wing muscles. 
were different or acted differently from those of the wild type. Normal- 
winged flies and aeroplane flies, having all possible degrees of outstret- 
ched wings, were examined in a series of sections which were made as 
symmetrical as possible. Aeroplane flies having the one wing extended 
and the other lying alongside the body in the normal position of rest, were 
examined particularly carefully. The sections through the small musc- 
les were not -easily interpreted; corresponding muscles often looked 
different, according to whether they were more or less contracted. But 
it proved impossible to find any difference between those belonging to 
the outstretched wings and those present in wings of normal position. 
As regards the large indirect wing muscles, aeroplane (fig. 25) often 
lacked the regularity and accurate grouping of the muscles which are’ 
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peculiar to the wild-type fly (fig. 24). These muscles occasionally gave 
the impression of not being as compact as in normal flies; certain 
bundles might be entirely absent or only be present as lumps. These 








Figs. 24—27. — Fig. 24. Horizontal section of normal winged fly. — 25. Horizontal 
section of aeroplane. — 26. Transversal section of normal winged through the wing 
base. 27. Transversal section of aeroplane in the same region, I longitudinal vein 


shows up clearly. D = direct wing-muscles, ] = indirect wing-muscles, dv — dorso- 
ventral muscles, / — longitudinal muscles, N = nervous system. (Thickness of sec- 
tions 8 uw, X 43,5.) 


anomalies were especially noticed in the anterior part of the thorax 
(fig. 25).. Otherwise there was no constancy in the manner in which the 
muscles exhibited these defects; if a muscle on the one side was defective, 
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the corresponding muscle on the other side might appear quite normal. 
On the whole these muscles showed a great deal of variation. 

It appears, therefore, that the aeroplane gene produces morpho- 
logical and probably also physiological peculiarities of the thoracic 
muscular system, resulting in the outstretched position of the wings. 
Possibly this explains the great variation previously described in the ex- 
tension of the wings, from the typical aeroplane to the practically normal 
position, according to the degree of these internal differences. In the 
mutant Streak (dark streak down middle of thorax) where the wings are 
apt to droop and to diverge slightly, it is suggested that this is probably 
due to the muscular condition (BRIDGES and MORGAN 1919). 


THE LOCATION OF THE AEROPLANE GENE. 


As already shown aeroplane does not belong to the sex-linked group. 
For further localization purposes aeroplane was crossed to flies hetero- 
zygous for the dominant genes Star (S) in the second chromosome, 
located at 2,0, and Hairless (H) in the third chromosome at 69,5. F, 
Star Hairless males from this crossing were back-crossed to aeroplane 
females. Table 5 gives a summary of the result. 


TABLE 5. P,; aeroplane 9Q X Star Hairless 0. B. C.; aeroplane 9 
X F, Star Hairless JC. 





H ae| ae | 








Culture no. S | H | + ‘s H ae| S ae 
: : 
mia | _ | — | av | 32 








| 169-176  . | 605 | 

As none of the Star flies exhibit the aeroplane character, aeroplane 
must belong to the same linkage group as Star, and the new gene there- 
fore be located in the II chromosome. A strikingly small number of flies 
is seen in the Hairless aeroplane class, and the numbers of aeroplane are 
small in proportion to the Star Hairless and Star classes. The single 
Hairless and the single wild-type fly both had wings of entirely normal 
position, but when crossed to aeroplane flies they both proved to be 
genetically aeroplane. 

In order to obtain preliminary data regarding the locus of aeroplane, 
F, Star Hairless females were at the same time back-crossed singly to 
aeroplane males; the result of this test is summarized in Table 6. 
The distribution of the classes is somewhat uneven. Out of a total 
of 4229 flies, 1785 individuals, or 42 per cent, are cross-overs between 
Star and aeroplane. Aeroplane, therefore, must be located considerably 


ao 
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to the right of Star. Earlier investigations (BRIDGES and MORGAN 1919) 
give in the case of Star-black (black located at 48,5) a cross-over per- 
centage of 37,9, in the case of Star-purple (purple located at 54,5) a cross- 
over percentage of 43,7, and in.the case of Star-curved (curved’s locus 
75,5) a percentage of 46,9. From this it might be assumed that the aero- 
plane gene is located somewhat to the right of the middle of the second 
chromosome. 


TABLE 6. P,; aeroplane QQ X Star HairlessoC. B. C.; F, Star 


























S 
deel re =e X aeroplane Jc. 
Non-cross-overs Cross-overs | 
Culture no. an aaerre 
ai ae jae H|SaeH| Sae| + | H | 
| 
| 
150—168 | 721 iE 560 | 660 | 503 | 387 | 313 | 581 | 504 
| 


2444 | 1785 | 


As a next step a back-cross experiment was carried out in order to 
investigate the linkage relations of aeroplane to the dominant II-chro- 
some gene, Lobe’?, which has its locus at about 72,0 (MOHR 1923). 
Lobe’ is an eye character; in heterozygous condition the eyes are very 
small and flat, almost pressed inward; in homozygous condition the 
character varies from the type displayed by the heterozygote to a totally 
eyeless form; the place of the eyes is then occupied by a few hairs. 
Even in the heterozygote the eyes may be very small, and in some ° 
cases one or both eyes may be absent. 


TABLE 7. P,; aeroplane QQ X Lobe? Oc. B. C.; F; Lobe? 2 

















X aeroplane JC. 
| Non-cross-overs Cross-overs 
Culture no. 
| ae | Ee ae L? | a 
279—301 3058 | 3283 552 | 714 
6341 1266 











Aeroplane females were crossed to Lobe? males, and F, Lobe* 
females back-crossed singly to aeroplane males with the result pre- 
sented in Table 7. In a total of 7607 flies, 1266 individuals, or 16,6 
per cent, are recombinations for aeroplane and Lobe*. According to 
what has previously been found in the case of Star-aeroplane, it did 
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not seem likely that aeroplane is located to the right of Lobe’, at 
72 + 16,6 = 88,6, i. e. in the neighbourhood of humpy (located at 90). 
More probably aeroplane has its locus to the left of Lobe’, at 72 + 16,6 
= 55,4, i. e. in the neighbourhood of purple (54,5). 

Aeroplane, therefore, was tested with the recessive purple, symbol 
pr, an eye-colour. For this purpose it was necessary to secure a double 
ae. 
ae 


: r 
recessive purple aeroplane stock a - 


Aeroplane was crossed to purple; among the F, aeroplane flies 
a certain percentage would be expected to have the constitution 
pr ae 3 oe 
qe’ Bong F, purple a certain percentage the constitution pr anal 
None of the three kinds of F,; mass-cultures, aeroplane X aero- 
plane, purple X purple, and aeroplane X purple (8 cultures of each 
kind), produced directly the double recessive purple aeroplane. The 
aeroplane X purple cross produced only wild-type flies, but neither aero- 
plane nor purple flies of the constitution wanted. This seemed to in- 
dicate that the two genes were at a short distance to one another. A 
new F, was made, and out of 21 mass-cultures, F, aeroplane X F, 
purple, four gave in addition to wild-type offspring some aeroplane and 
purple flies, which by inbreeding gave the desired purple aeroplane 
stock. , 
Such double recessive females were mated to wild-type males, and 
F, wild-type daughters back-crossed singly to purple aeroplane males. 
The result of this test is presented in Table 8. 


TABLE 8. P,; purple aeroplane QQ X wild-type JC. B. C.; F; wild- 
type 9 X purple aeroplane JC. 





Non-cross-overs Cross-overs 


Culture no. ; : 
pr ae | + pr ae 





— | | 
431—450 vail iia 


 6864—Ctiit*” 


Here the non-cross-over classes are fairly equal. Among the cross- 
overs there are more purples than aeroplanes. Possibly aeroplane flies 
with only slightly outstretched wings have been included in the + class, 
while aeroplane purple individuals with little or no extension of the 
wings may have been included in the purple class. But if the two 
cross-over classes are taken together, this discrepancy will to a certain 
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extent be neutralized. 84 individuals, or 1,2 per cent, out of a total of 
6948 flies are due to crossing over within the purple-aeroplane distance. 
As presumed, the two genes are located very close to one another. 

The dominant gene Lohe’® was at first thought suitable for the 
arrangement of a three-point experiment, including the genes purple, 
aeroplane and Lobe*®. The drawback of the Lobe’ gene, however, is 
that even heterozygous flies may be completely eyeless, in which case 
it would be impossible to see the purple eye-colour; even when the 
eyes are quite small it was sometimes found difficult to classify purple. 
The Lobe’ classes might, of course, have been disregarded. The ex- 
clusion of this gene from the experiment is further justified by the 
fact that the two genes purple and aeroplane showed a close linkage, 
while the distance of Lobe’ to both of them was fairly great. For that 
reason the recessive II-chromosome gene black (body-colour, symbol b), 
located at 48,5, was chosen for further localization. 


b ae 
The double recessive b ae “2S made up in the usual way, and such 


females were then mated to + males, and F, wild-type daughters back- 
crossed singly to black aeroplane males (Table 9). 


TABLE 9. P,; black aeroplane QQ X wild-type’. B. C.; 
F, wild-type Q X black aeroplane JC. 








Non-cross-overs Cross-overs 
| 
b ae + | ae | 





Culture no. 














| 
466—475 1701 1807 | 54 | 
3508 121 | 








As seen from the Table, out of a total of 3629 flies 121, or 
3,3 per cent, are cross-overs between black and aeroplane. This per- 
centage was thought to be too low; according to the Table the locus of 
aeroplane should be at 48,5 + 3,3== 51,8, i. e. 2,7 units to the left of 
purple, while the experiment with purple, described above, gave a linkage 
value of 1,2. Possibly some aeroplane flies with only slightly outstret- 
ched wings have been included in the + class, and some young black 
flies may have been placed in this same class. 

A three-point experiment which included the three genes black, 
aeroplane and purple would determine the position of aeroplane in 
relation to purple, and the inter-relative distance between the three 
genes. A black aeroplane purple triple recessive stock was made, as 

Hereditas XV. 8 
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well as the double recessive black purple. Two of the four possible 
back-cross tests were carried out. Double cross-overs are excluded, as 
the distance between the genes located at the two extremities should 
be at the most 7,2 units (b—pr 6 + pr—ae 1,2). 


TABLE 10. black aeroplane purple QQ X wild-type dC. B. C.; 


'b ae pr b pr +) ' 
F, wild-t (2 est ee: black I le SC. 
1 wild-type “a 2 + + ++ 2 X black aeroplane purple Jd 


|. 9% 


| 








1 


Culture no. ae “oh as | 
ac b ‘Jae pr|bae| pr | bpr| ae 


| 
| 
a : 
| ae p | 





| | 
a} a7 | 97 | 13 | a | 


| 905—920 


TABLE 11. P,; black purple QQ X aeroplane OC. B. C.; F, wild-type 
b b 
- aie coe =) 2 X black aeroplane purple dC. 











0 1 2 | 








Culture no. 
pr 





b “ae pr |bae pr 4. | 
| 
| 


| 
| 
= 
b pr ae | b ae 


| 
| 
| 
| 


ie: 
| pr | 
| | | | 
921933 1723 | 1549 | 100 | 12 | 4 | | 28 | 139 | 


In the first of these experiments (Table 10) three flies appeared 
showing the purple character alone; these proved to be genetically 
aeroplane, and therefore in reality belong to the aeroplane purple class. 
In view of the fact that neither the b ae nor the pr class appeared, while 
the two classes b pr and ae are represented, aeroplane is located to the 
right of purple. This was to a certain extent surprising as the test 
with black had already seemed to indicate that aeroplane was located 
to the left of purple. In a total of 4818 flies, 217, or 4,5 per cent, 
are recombinations for black and purple, while 102 or 2,1 per cent are 
recombinations for purple and aeroplane. 

In the second experiment (Table 11) correspondingly black flies 
appeared which proved to be genetically black aeroplane. This experi- 
ment also proves that aeroplane is located to the right of purple, as the 
two classes b prae and ~+- were obtained as 2-cross-overs. The large 
number of wild-type flies is striking, and a number of them were there- 
fore tested by means of crossing to aeroplane. Of 15 individuals, 10 
produced only aeroplane offspring; they were therefore aeroplane, but 
the position of the wings was so like that of normal flies as to make it 
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impossible to distinguish them from the wild-type. If this Table should 
be used for calculating, the + class would have to be reduced in pro- 
b b 

portion to b ae pr in the following way: a ' ve one pe ai - giving 
only 30 flies in the + class. According to this, out of a total of 3655 
individuals, 216, or 5,9 per cent, would represent recombinations for 
black and purple, while 28 -+ 30 = 58, or 1,6 per cent, were due to 
crossing over between purple and aeroplane. The black-purple distance 
corresponds with the map value (6,0). 


TABLE 12. P,; black aeroplane QQ X purple oC. B. C.; F; wild-type 
b 
P--—*) 2 X black purple aeroplane OC. 
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As the two experiments produced rather diverging results, a supple- 
mentary experiment had to be carried out, and here the downward 
position of the balancers in aeroplane was also taken in consideration; 
this proved to be of great assistance during the classification. The 
experiment was arranged so that the two classes b pr ae with lowered 
viability, and + were avoided. Black aeroplane females were mated to 
purple males, and F, wild-type daughters back-crossed singly to black 
purple aeroplane males. Twelve such back-cross cultures were raised 
with the result presented in Table 12. 
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The aeroplane classes are in all cases smaller than the normal- 
winged classes, but the ratio between them is the same in all three 
cross-over categories (0, 1 and 2). The Table gives the following data: 
In a total of 3665 flies, 200, or 5,5 per cent, are recombinations for black 
and purple. This is in sufficient accordance with the map value 6. 
Further, 43 individuals, or 1,2 per cent, are due to crossing over within 
the purple-aeroplane distance. The locus of aeroplane, 
therefore, would be at 54,5 + 1,2 = 55,7. 
| teek Among all the linkage-experiments here reported 
p jaunty this last one must be regarded as being of the greatest 

significance for the following reasons: The classifica- 
tion of aeroplane was based on the extension of the 
wings as well as on the position of the balancers. As 
regards the classification of black, this was carried 
out very carefully; if any doubt existed in the case of 
young flies they were put back in the bottle and 
examined later. Further the classes b ae pr and + 
i were excluded. The ratio between the classes in the 
onl three cross-over categories was the same, and the 
black-purple distance was in satisfactory conformity 
with the chromosome map. It is to be mentioned that 
in the aeroplane purple test earlier carried out the 
same linkage value 1,2 was found. 

Aeroplane must accordingly be placed (fig. 28) 
between the dominant Bristle (at 54,8, KinG 1927) 
and the recessive cinnabar (at 57,5, CLAUSEN 1924), 
sofranin an eye-character. 

The new gene is located in the central part of 
the second chromosome, where a great number of 
Fig. 28. The locus- mutants are known to occur. This region, the purple 
of aeroplane within region, seems to be particularly »sensitive», as the 
the purple region. . 5 eas 
crossing-over percentage shows a greater variation 
here than anywhere else in the chromosome. PLOUGH (1917) has shown 
the effect of extreme temperatures upon crossing-over in this region, 
and like BRIDGES (1915, 1929) he also found this region to be most 
affected by age-differences. Further, MAvoR and SVENSON (1924) and 
MULLER (1925) have found that X-ray treatment leads to an increase 
in the cross-over values of this central region; PLOUGH (1924) has 
proved the same thing by means of radium radiation. This region is 
characterized by a higher coincidence of crossing over than the distal 


aeroplane 


cinnabar 
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regions. According to MULLER (1925) the apparent crowding effect 
might probably be due to a relatively lower frequency of crossing over. 


EVALUATION OF AEROPLANE. 


The fertility of aeroplane flies is good; the viability of the mutant 
is somewhat reduced, but not so much as to make it unsuited for ex- 
periments. As aeroplane easily adheres to the culture medium, however, 
the wings should always be cut off near the base in flies used for 
crossing. If the bottles are emptied every other day there should be no 
chance of loosing any of the aeroplane flies. 

The aeroplane character has a great advantage in that it can be 
recognized macroscopically. In doubtful cases the position of the ba- 
lancers is of great assistance. On the whole, therefore, its manifesta- 
tion is good. 

Aeroplane occupies a special position among wing mutants, both on 
account of the extreme extension and the normal shape and texture of 
the wings. 

The aeroplane gene is closely linked to the dominant Bristle (54,8) 
and the two recessives purple (54,5) and hook (53,9, a bristle character, 
Mour 1927), all three being excellent characters. Ordinarily aeroplane 
will therefore not be used to any great extent for localization purposes, 
as in most cases one of the three types mentioned above would be used. 

In experiments, however, involving certain problems — a further 
investigation of the adjacent chromosome parts, deficiency, chromo- 
some aberrations etc. — this character will naturally be of value. 


SUMMARY. 


A new recessive second chromosome mutant in Drosophila melano- 
gaster — aeroplane (symbol ae) — has been described and located. 

It is characterized by the fact that the wings are held out at right 
angles to the longitudinal body axis. All transitional stages occur, from 
this typical wing position to almost normally-placed wings. 

Abnormal abdomen occurs in aeroplane in 10—20 per cent of the 
flies. The balancers, either both or only the one, do not show the 
usual upward position, but hang down in 85—90 per cent of the flies; 
this is a valuable subsidiary character. As regards the external struc- 
ture, aeroplane is otherwise exactly like the wild-type. 
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The muscular system of the thorax exhibits certain irregularities; 
it is possible that this is the cause of the peculiar position of the wings. 

By introducing in the final localization experiment the genes black 
and purple, the locus of aeroplane was determined to be at 55,7. 
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ZUR PROBANDENMETHODE'! 


VON W. WEINBERG 
STUTTGART 





ID" von mir angegebene Probandenmethode dient dem Zweck, die 
Erbzahl, d. h. die Wahrscheinlichkeit zu ermitteln, mit der ein 
bestimmter Genotypus aus einer bestimmten Kreuzung hervorgeht, wenn 
das hieriiber vorliegende Material einseitig nach Sippschaften ausgele- 
sen ist, welche ihn mindestens einmal offenkundig aufweisen. Einen 
Sonderfall stellt die einfache Geschwistermethode dar. Sie ist wesent- 
lich fiir die Bearbeitung menschlichen Vererbungsmaterials, und zwar 
vorwiegend pathologischen Materials, aufgestellt worden. Ich habe 
sie niemals als einzige Methode betrachtet. Dies mag daraus hervorge- 
hen, dass ich auch fiir die andere, die APERTsche (apriorische) Methode, 
welche der Ermittlung der Erbzahl dient, die Formel fiir die Berech- 
nung von Erwartungsziffern schon 1912 angegeben habe, die BERNSTEIN 
fiir die einzig richtige halt und auch da anwendet, wo, wie bei dem Pro- 
blem der Blutgruppen, das Material iiberhaupt nicht einseitig ausgele- 
sen ist, dass ich aber fiir die Frage des Nachweises rezessiver Merkmale 
schon 1908 und 1912 auch auf die Bedeutung der Verwandtschaftsehe 
hingewiesen habe. 

Dass in einfachen Fallen Rezessivitat und Dominanz eines Merk- 
mals leicht erkennbar ist, auch ohne dass man die Erbzahl genau be- 
stimmt, ist mir klar gewesen, seitdem ich mich mit der Frage des Men- 
delismus und den Aufgaben, die er der Statistik stellt, im Anschluss 
an einen Vortrag von ZIEGLER (1905) naher beschaftigt habe. Voraus- 
setzung einer leichten Nachweisbarkeit des Erbgangs ist einmal ge- 


1 Diese Mitteilung ist durch einen Artikel des Herrn DAHLBERG (Hereditas, Bd. 
XIV) hervorgerufen, der die Kritik meiner Probandenmethode zwar erwahnt, aber 
deren Berechtigung in keiner Weise untersucht und auf meine Antikritik ebenfalls 
nicht eingeht. Aus rein sachlichen Griinden muss ich Wert darauf legen, dass In- 
teressenten an dem Problem Veranlassung nehmen, sich durch Studium meiner 
Originalarbeiten und meiner Stellung zu der Kritik, die sie gefunden haben, ein 
eigenes Urteil zu bilden, dies um so mehr, als die Darstellung der Ergebnisse meiner 
Arbeiten durch Herrn DAHLBERG schon frither an Ungenauigkeiten gelitten hat und 
der Ersatz der Probandenmethode, so wie er ihn vorschlagt, auch keine voll befrie- 
digende und originelle Lésung des Problems darstellt. Denn es ist notwendig, die 
Gesamtheit der Erfahrungen und nicht einen kiinstlich gewonnenen Teil derselben 
rechnerisch zu verarbeiten. 
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ringer Einfluss von Aussenfaktoren, andererseits relative Seltenheit des 
Merkmals; die Bedeutung der Seltenheit ergab sich fiir mich aus den 
Beispielen die BATESON aus der menschlichen Vererbungslehre anfiihrte 
und ich habe schon in meinen Vererbungsgesetzen dem Faktor der 
Haufigkeit des Gens von Anfang an und nach allen Richtungen Rech- 
nung getragen. 

Wenn ich die APERTsche oder apriorische Methode nicht so hoch 
einschatzte und einschatze wie andere, so lagen fiir mich eine Reihe 
von Griinden vor. Ich muss dabei allerdings auf die Anfangszeit mei- 
ner Studien uber Vererbungsstatistik zugreifen, die noch in die Zeit 
vor der Wiederentdeckung der Mendelschen Regeln fiel. Damals stiess 
ich auf eine Arbeit von ORSCHANSKY, die allerlei klinisches und norma- 
les Material nach den damals geltenden, heute iiberholten Gesichtspunk- 
ten verarbeitete. -Diese Arbeit stellte zwei Typen menschlicher Ge- 
schlechtsveranlagung auf, solche mit vorwiegender Neigung zur Produk- 
tion von mannlichen oder weiblichen Individuen, welche durch das 
Geschlecht des Erstgeborenen bestimmt wurden. Ich sah sofort, dass, 
wenn man den Erstgeborenen aus beiden Serien ausschaltet, die Wahr- 
scheinlichkeit fiir die folgenden Kinder so wenig verschieden ausfiel, 
dass der familiare Einfluss der Anlage zu einem bestimmten Geschlecht 
fiusserst gering erschien; auch GEISSLER kam zu einem ahnlichen Resul- 
tat. Ich habe dariiber nichts verédffentlicht, sondern lediglich in »Pa- 
thologische Vererbung und genealogische Statistik» die Arbeit von Or- 
SCHANSKY kurz erwahnt. In meiner ersten Arbeit iiber die Mehrlings- 
geburten (Pfl. Arch. fiir Physiol. 1901) habe ich aber auf die Bedeu- 
tung der Seitenverwandschaft fiir die Messung der. Wahrscheinlichkeit 
wiederholter Zwillinge hingewiesen. 

Im Jahre 1912 legte mir LUNDBORG seine Kreuzungsresultate bei 
Myoclonusepilepsie vor; die hatten bei 2 gesunden Eltern iiber 25 % 
Kranke in befallenen Sippschaften ergeben. Dies konnte Zufall, aber 
auch die Folge der einseitigen Auslese des Materials sein, da Sippschaf- 
ten, in denen Trager des Merkmals gar nicht vorkommen, vom Patho- 
logen nicht erfasst zu werden pflegen. LUNDBORG wiinschte aber die 
Folgen dieser einsecitigen Auslese beseitigt zu sehen. Dies war insofern 
auch durchaus berechtigt, da man ja infolge der Méglichkeit von Letal- 
faktoren gar nicht von vornherein wissen konnte, wie weit sich die 
Erbzahl reduziert, wenn man den ersten Trager des Merkmais ausschal- 
tet, besonders dann, wenn das zur Verfiigung stehende Material nur 
klein ist. 

Dies fiihrte zur Empfehlung der Geschwistermethode, die 23 % 
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statt der theoretischen 25 % ergab und somit den Uberschuss iiber 
25 % beseitigte. Ich kam dazu durch die Erinnerung an den Fall 
ORSCHANSKY, indem ich mir sagte, dass bei Abstammung des Verer- 
bungsmaterials aus einer homogenen, also einheitlichen, Kreuzung wie 
DR X DR 25 % genau zu erwarten waren, vorausgesetzt, dass dussere 
Faktoren keine Rolle spielten. 

Mich selbst interessierten die Probleme der Polymerie, wie beson- 
ders auch die der Aussenfaktoren, und ich begriisste es daher freudig, 
als mir RUDIN Gelegenheit gab, diesen mit Hilfe der Probandenmethode 
naher zu treten, die ich inzwischen in ihrer allgemeineren Form an 
den Blutern demonstriert hatte. Da die Bedeutung der Aussenfaktoren 
hier zunachst nicht klar wurde, trat ich dem Problem erst naher, 
nachdem die Kombination von Zwillingsmethode und Differenzme- 
thode mir neben dem Vergleich von DR X DR- und DR X RR-Kreuz- 
ungen die Bedeutung der Aussenfaktoren zu schitzen erlaubte (1923, 
Bericht tiber die Versammlung der D. Ges. f. Vererbungswissenschaft, 
Miinchen; Z. f. ind. Abst.- u. Vererbungslehre, Bd. 33). Die allgemei- 
nen Formeln fiir Erwartungsziffern bei Einfluss von Aussenfaktoren 
sind von mir in Off. Gesundheitspflege 1922 neben denen fiir Poly- 
merie angegeben. 

Die Probandenmethode ist im Arch. f. Rassen- und Ges.-Biologie 
1912 und 1913 eingehend begriindet. Wer diese Arbeiten liest, wird 
finden, dass ich fiir ihre Anwendung einen regelmassigen Aufbau des 
Materials und damit eine erhebliche Grésse desselben voraussetzte, 
wenn auch die ersten Beispiele dieser Anforderung zunichst nicht ge- 
niigen konnten. 

Im iibrigen ist die Probandenmethode nichts weiter als die konse- 
quente Ausbeutung der Erfahrungen bei durch Probekreuzung als zur 
Hervorbringung bestimmter Typen befahigt erkannten Partnern. Es 
liegt im Wesen der Probekreuzung, dass man gewohnlich erst nach 
Feststellung der zum Experiment geeigneten Elternpaare die Ergeb- 
nisse unter Hinweglassung der Probanden auszahlt. Wo aber die Sipp- 
schaft wie beim Menschen klein ist, kann man ebenso gut die Vorlaufer 
des Probanden, sofern ihre Anzahl bekannt ist, auszahlen, wie ich das 
empfohlen habe, weil man sonst Gefahr laiuft zu viel Material zu 
verlieren. 

In diesem Zusammenhang mit dem Prinzip der Probekreuzung 
liegt die biologische Begriindung der Probandenmethode. 

Die Kritik der mathematischen Begriindung der Methode konnte 
ich vor und wahrend des Krieges nicht erledigen; mit ihr hat sich 
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BERWALD infolgedessen, ebenfalls relativ spat, beschaftigt. Meine eigene 
Kritik kam infolge verschiedener Schicksale erst 1927 heraus, Z. f. ind. 
Abst.- u. Vererb.-lehre, Bd. 48. Sie enthalt auch die aufgelaufene Lite- 
ratur hieriiber. Inzwischen ist auch eine Kritik von BERNSTEIN und 
eine Antwort hierauf von mir erschienen (Arch. f. Rassen- u. Ges.- 
Biol., 1929) und eine von Just (ebenda 1930). Letzterer stellt sich 
zu dem Problem zweifellos sachlicher; ferner hat sich LENZ (ebenda) 
dazu geaussert. Zuletzt ausserte sich DAHLBERG mit einer Variante 
dazu, leider ohne auf die vor ihm erfolgten Ausserungen irgendwie ein- 
zugehen. Neuerdings hat JUST ein neues Verfahren, die Erbzahl zu 
schiatzen, angegeben, auf die wir ebenfalls eingehen miissen. Um die 
ganze Literatur, die sich in dieser Hinsicht angehauft hat, zu verstehen, 
muss man wissen, dass es sich um zwei Fragen handelt: 

1) liefert auch in der Erfahrung die Probandenmethode die wahre 
Erbzahl, auch bei Material von endlicher Grésse, wenigstens im Durch- 
schnitt, oder bleibt diese hinter dem Ergebnis zuriick, das man von 
rein biologischen Gedankengangen ausgehend sich zunachst verspricht; 
und wie gross ist der Unterschied zwischen biologischer Deduktion und 
mathematischer Erwartung; 

2) wie gross ist der mittlere Fehler der Methode, auch im Vergleich 
mit der apriorischen Methode. 

Die Beurteilung beider Probleme hangt wesentlich davon ab, wie 
man die Grésse der Urpopulation einschatzt, aus der die verwertbaren 
Erfahrungen stammen. 

Betrachtet man diese als eine Stichprobe aus einer unbegrenzten 
Urpopulation, so muss sich im Durchschnitt aller denkbaren Erfah- 
rungsreihen, als mathematische Erwartung, die wahre Erbzahl p erge- 
ben; nimmt man aber an, es handle sich nur um eine kleine Urpopula- 
tion, so wird sich durchschnittlich eine etwas zu kleine Erbzahl ergeben; 
auch in diesem Falle entsteht aber kein sehr erheblicher Fehler fiir das 
Durchschnittsergebnis, wenn man nicht mit iibertrieben kleinen Zahlen 
rechnet. Halt man sich an meine Formel, die exakter ist als die von 
BERWALD, so erhalt man schon fiir eine Urpopulation von 76 Indivi- 
duen fiir DR X DR eine Erwartung von 24 % statt 25 %, also einen 
Fehler, der die Wirkung der Monomerie noch recht deutlich erken- 
nen lasst. 

JusT, der mit Serien von ungefahr 300 Individuen arbeitete, hatte 
danach statt 25 % immer noch 24,3 % erwarten miissen. Wenn er 
erheblich gréssere Differenzen zwischen Erwartung und Erfahrung 
fand, so lag dies teilweise an der Mitwirkung von Letalfaktoren bei den 
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rotaugigen Obstfliegenlarven, teils daran, dass man mit nur 10 Serien 
von 300 Individuen iiberhaupt nicht darauf rechnen kann, ein zutref- 
fendes Bild der mathematischen Erwartung zu erhalten. Denn man 
miisste alle méglichen Falle ihrer Wahrscheinlichkeit nach in Rechnung 
stellen, die man bei Zerlegung einer Population von 300 Individuen in 
Sippschaften von der Grésse menschlicher erhalt, und diese Arbeit kann 
der Biologe dem Mathematiker nicht abnehmen. In dieser Hinsicht 
lag ein verhangnisvoller Irrtum vor, genau wie tiber den Wert der z- 
Methode JusTs zur aposteriorischen Bestimmung der Erbzahl aus der 
empirischen APERT-Zahl; diese ist mit Hilfe der Reguladetri nicht aus- 
fiihrbar. Ein Aufsatz hieriiber erscheint in Z. f. ind. Abst.- u. Verer- 
bungslehre, Bd. 57. 

Ebenso wie die Schatzung der Erbzahl ist auch die des mittleren 
Fehlers abhangig von der Grésse der Urpopulation, aus der die Stich- 
probe entnommen wurde. Ausserdem erhalt man ein wesentlich an- 
deres Bild des mittleren Fehlers, wenn man mit einer konstanten Zahl 
von Probanden arbeitet, als mit Populationen, deren Probandenzahl 
von 1 bis n wechselt. 

Das Wesentliche an der Probandenmethode ist, dass man alle In- 
dividuen ausschaltet, die nicht Gegenstand der Beobachtung auf die 
Erbzahl, also des Experimentes, waren. In diesem Sinne liegt es, wenn 
man bei Identitat von Merkmalstrager und Proband nur das registriert, 
was in jeder erfassten Sippschaft nach dem Auftreten des ersten Pro- 
banden sich ereignete. Man vermeidet auf diese Weise die Doppelzah- 
lungen. Ebenso gut kann man aber das ermitteln, was dem Auftreten 
des letzten Probanden vorherging. Bei Verwertung klinischer Anamne- 
sen ist das sogar das Naherliegende und zweckmassig kann es erschei- 
nen, aus beiden Verfahren einen Mittelwert zu gewinnen. 

Wo nun aber die Begriffe Merkmalstrager und Proband sich nicht 
decken, da ist die Kombination von Katamnese und Anamnese direkt 
notwendig. Das trifft beispielsweise zu, wenn von den Schizophrenen 
nur die als Probanden gelten kénnen, die in eine Anstalt, und zwar in 
die eines bestimmten Bezirkes kamen. Von ihren Geschwistern kénnen 
sowohl friiher wie spater geborene schizophren gewesen sein oder wer- 
den, ohne in eine Anstalt iiberhaupt oder in eine Anstalt des Registra- 
tionsbezirkes zu gelangen. Oder es. k6nnen von den Blutern einer Po- 
pulation nur die als Probanden in Betracht kommen, welche dem Ent- 
decker der Sippschaft persénlich bekannt wurden, und zwar unter Um- 
standen, die eine tibermassige Anhaufung von Bluterbriidern ausschlos- 
sen, es darf also nicht das Bestreben bei der Materialsammlung auf 
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Ermittlung besonders stark mit Blutern besetzter Sippschaften gerichtet 
gewesen sein. 

Dabei kann die Uberlegung aller Umstiande dazu fiihren, dass man 
nicht die Individuen, sondern die Erfahrungen aller Probanden tber 
ihre Geschwister in Rechnung stellt, und damit zu Mehrfachzahlungen 
von Individuen fiihren. Bei richtiger Anlage des Verfahrens kann, wie 
ich gezeigt habe, dabei die Gewinnung zu hoher Ziffern vermieden 
werden. ; 

Aber auch das einfachste Verfahren setzt die Uberzeugung von der 
Richtigkeit und Notwendigkeit der Ausschaltung der Folgen der einsei- 
tigen Materialauslese voraus, und um die Verbreitung dieser Uberzeu- 
gung habe ich mich in erster Linie bemiiht. Wie man im Einzelfalle 
dieses Prinzip durchfiihrt, ist Sache der Anpassung an das Material; 
man kann aber nicht fiir jeden Fall eine neue Probandenmethode er- 
finden, sondern allenfalls Varianten ihres Prinzips anwenden. 

Mich wiirde auch nichts abhalten, gelegentlich das von DAHLBERG 
wieder aufgenommene Prinzip der Probekreuzung genau so katamnes- 
tisch anzuwenden, und die Resultate mit einer anamnestischen Statistik 
zu vergleichen. Ein Versuch, das Drysche Material tiber schwarze 
Schafe in diesem Sinne zu verwerten, scheiterte leider daran, dass die 
Geburtenfolgenummern der schwarzen Schafe fiir die einzelnen Sipp- 
schaften nicht nachgewiesen waren. Bei LUNDBORGS Schizophrenie- 
material hingegen ergab sich bei den nachfolgenden Geschwistern jedes 
ersten Probanden eine Erkrankungswahrscheinlichkeit von 12 %; dies 
konnte ich bei Gelegenheit anderer Studien schon Anfang 1929 feststellen. 

Man darf also folgendes nicht tibersehen: 

1. Eine Statistik die sich nur auf die Nachfolger des ersten Pro- 
banden beschrankt, vernachlassigt unter Umstanden bis zur Halfte der 
zuganglichen Erfahrungen; dies muss in jedem Falle besonders gepriift 
werden. 

2. Eine solche Statistik liefert die wahre Erbzahl genau wie bei 
der von mir angegebenen Anweisung nur dann wenn eine Stichprobe 
aus einer Population von unendlicher Grésse vorliegt. 

3. Die Frage ob man Probandenerfahrungen iiberhaupt nach 
demselben Schema auf die mathematische Erfahrung zu untersuchen 
gezwungen ist wie Auszahlungen von Individuen, kann wohl iiberhaupt 
nicht endgiiltig entschieden werden. Bei Material von einiger Grosse ist 
dies auch praktisch belanglos; bei sehr kleinem Material wird man gut 
tun beiden Voraussetzungen, der Endlichkeit und der Unendlichkeit der 
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Urpopulation, Rechnung zu tragen*. Man wird sich aber auch die Frage 
vorzulegen haben, ob man die Urpopulation im ersten Falle nicht un- 
terschatzt. 

4. Bei einseitig ausgelesenem Material sind sowohl die nach wie 
die vor dem Probanden geborenen Geschwister Gegenstand des statisti- 
schen Experimentes; im Sinne)einer vollstandigen Ausniitzung der Er- 
fahrung liegt es, sowohl retrospektiv wie prospektiv die Daten iiber sie 
auszuwerten. Zahlt man die Erfahrungen jedes einzelnen Probanden 
iiber seine Geschwister, so erhalt man in einfachen Fallen als mathe- 
matische Erwartung die wahre Erbzahl; zahlt man nur die Erfahrun- 
gen eines einzelnen Probanden aus jeder Sippschaft, so fallt die mathe- 
matische Erwartung zu nieder aus. Dies gilt auch dann, wenn man, 
wie DAHLBERG es befiirwortet, nur die Nachfolger des ersten Probanden 
auswertet, und das Material nicht als Stichprobe aus unendlichem Ma- 
terial gelten kann. Damit ist den Gedanken BERWALDS, soweit sie be- 
rechtigt sind, vollauf Rechnung getragen. 

5. Ob die Erfahrungen der Probanden eine rein zufallig bedingte 
Stichprobe darstellen, ist im Einzelfall nachzupriifen. Trifft das nicht 
zu, so wird man eher einen zu hohen Wert fiir die wahre Erbzahl in 
der Geschwisterziffer erhalten. 

1 Die Schwierigkeit besteht darin dass zwar genotypisch jede Sippschaft eine 


Probe aus unendlichem Material darstellt, aber die paratypischen Bedingungen bei 
jedem empirischen Material und bei jeder einzelnen Sippschaft wechseln. 





